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Введение
Сообщество грибов является одной из главных функциональных и 
структурных компонентов лесных экосистем и в целом биологических 
систем. Невозможно в полной мере ответить на волнующие человечество 
вопросы, касающиеся оптимизации биоразнообразия и строения биоты, 
накопления и утилизации биомассы, циклов углерода и воды и других все 
более обостряющихся проблем, без изучения грибных ценозов, их строе­
ния и состава, консортивных взаимоотношений в экосистемах, без пра­
вильного определения того места и значения, которые они занимают в 
растительных сообществах как деструктивный и формирующий биогео­
ценозы элемент.
В лесных биогеоценозах группировки грибов выполняют разнообраз­
ные функции, занимают различные трофо-топические уровни, их видовой 
состав отличается огромным многообразием, их взаимоотношения с выс­
шими растениями и вообще с биологическими объектами изучены еще 
далеко не полно, что и определяет широкий круг исследований по биоло­
гии, экологии грибных консорций и в целом микоценозов.
В настоящем издании объединены результаты исследований миколо­
гов и фитопатологов России и некоторых зарубежных стран, принимаю­
щих участие в координации научных работ в рамках программ Научного 
совета РАН по лесу Секции лесной фитопатологии и микологии Отделе­
ния общей биологии РАН. Координирующей организацией является Ин­
ститут лесоведения РАН.
Кроме специалистов Института лесоведения д б.н. В.Г.Стороженко и 
К.6.Н. Н.Н.Селочник, в подготовке монографии приняли участие ведущие 
специалисты в области лесной фитопатологии и микологии: д.б.н., проф. 
М.А.Бондарцева и к.б.н. В.М.Лосицкая (Ботанический институт им. 
В.Л.Комарова РАН, Санкт-Петербург); д.б.н., проф. В.А.Мухин с соавт. 
(Институт экологии растений и животных РАН, Екатеринбург); д.б.н., 
проф. Л.В.Гарибова (Московский государственный университет); д.б.н., 
проф. Н.И.Федоров (Минский технологический университет, Беларусь); 
д.б.н. В.И.Крутов и д б.н. В.И.Шубин (Институт леса Карельского науч­
ного центра РАН, Петрозаводск); д.б.н., проф. Л.Г.Переведенцева (Перм­
ский государственный университет); д.б.н. Р.А.Василяускас (Литовский 
сельскохозяйственный университет, Каунас); доктор Ян Стенлид (Швед­
ский университет сельскохозяйственных наук, департамент лесной мико­
логии и патологии, Уппсала); д.б.н., проф. Б.П.Чураков (Ульяновский го­
сударственный университет).
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В монографии обсуждаются теоретические аспекты функционирова­
ния грибных сообществ, структура и состав микоценозов, некоторые во­
просы микологии и морфологии грибов, общие и региональные особенно­
сти распространения видов, групп и комплексов грибов в различных ус­
ловиях, проблемы взаимоотношений грибов и высших растений, пора­
женности лесов дереворазрушающими и другими грибами и т. д.
Издание следует рассматривать как определенный этап в координаци­
онных исследованиях по проблемам лесной фитопатологии и микологии 
при организующем начале Секции лесной фитопатологии и микологии 
Отделения общей биологии РАН и Института лесоведения РАН.
Руководитель Секции лесной 
фитопатологии и микологии, 
д.б.н. В.Г. Стороженко
Introduction
The fungal community represents one of the principal functional and struc­
tural components in both forest ecosystems and biological systems as a whole. 
It would be impossible to give a definite answer to the problems worry ing the 
mankind, which concern the optimization of the biodiversity and structure of 
the biota, accumulation and utilization of the biomass, carbon and water 
turnover, and other becoming increasingly acute and pressing problems, 
wothout studying fungal cenoses, their structure and composition, consortive 
interrelations within ecosystems, without accurate definition of the place and 
importance, they have in plant communities as an element which is both 
destructive and biogeocenoses forming.
Within the biogeocenoses fungal groupings serve a variety of functions, 
occupy various trophotopic levels, and their species composition shows vast 
diversity; their relationships with higher plants and biological objects in gener­
al, are far from being fully understood, which is a stimulus to a wide range of 
studies in the biology and ecology of fungal consoitions, and mycocenoses as 
a whole, which are being done by mycologists and phytopathologists.
This collection of papers joins together the results of the studies by mycol­
ogists and phytopathologists active in both Russia and some of foreign coun­
tries, involved in the coordinative research within the programs of the Research 
Council on Forest, Section on Forest Phytopathology and Mycology', at the 
General Biology Department of the RAS, with the Forest Science Institute of 
RAS as the Coordinating Organization.
Beside specialists of the Forest Science Institute, D.B.Sci. 
V.G.Storozhenko and C.B.Sci. N.N.Selochnik, contributions to the mono­
graph have been sent by the leading scientists in the area of forest phy­
topathology and mycology: D.B.Sci., prof. M.A.Bondartseva and C.B.Sci. 
V.M.Lositskaya (V.L.Komarov Botanical Institute of RAS, Saint- 
Petersburg); D.B.Sci., prof. V.A.Mukhin and coauthors (Institute of Plant and 
Animal Ecology of RAS, Ekaterinburg); D.B.Sci., prof. L.V.Garibova 
(Moscow State University); D.B.Sci., prof. N.I.Fedorov (Minsk 
Technological University, Belarus); D.B.Sci. V.I.Krutov and D.B.Sci. 
V I. Shubin (Forest Research Institute of Karelian Research Centre of RAS, 
Petrozavodsk); D.B.Sci., prof. L.G.Perevedentseva (Perm’ State University);
D.B.Sci. R.A.Vasilyauskas (Lithuanian Agricultural University, Kaunas, 
Lithuania); Jan Stenlid (Swedish Agricultural University, Department of 
Forest Mycology and Pathology, Uppsala, Sweden); D.B.Sci., prof.
B.P.Churakov (Ul’yanovsk State University).
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The monograph discusses theoretical aspects of the functioning of fungal 
communities, the structure and composition of mycocenoses, some of the 
aspects of fungal biology and morphology, general and regional particular fea­
tures of distribution of fbngal species, groups and complexes in a variety of cir­
cumstances, problems of interrelationships of fungi with higher plants, forest 
infestation by wood-destroying and other fungi etc.
The present collective monograph should be regarded as a certain step in 
coordinative investigations on the problems of forest phytopathology and 
mycology, under the organizing initiative of the Section of Forest 
Phytopathology and Mycology of the RAS, and the Forest Science Institute of 
the RAS.
Head o f the Section o f Forest 
Phytopathology and Mycology, 
D.B.Sci. V.G. Storozhenko
I. ТЕОРЕТИЧЕСКИЕ ИССЛЕДОВАНИЯ
Эколого-биологические закономерности 
функционирования ксилотрофных базидиомицетов 
в лесных экосистемах
М. А. Бондарцева
В традиционном понимании лесоводов и геоботаников лесные экосис­
темы -  это сложно организованный комплекс высших растений, составля­
ющих многоярусную композицию с участием лишайников. Пожалуй, жи­
вотные, относящиеся к разным классам и отрядам (насекомые, грызуны, 
копытные и т. д.), являются единственными представителями гетеротроф­
ного блока, которые упоминаются в геоботанических описаниях биогеоце­
нозов при наличии заметных повреждений растений (обилие древоточцев, 
погрызы поросли и т. п.). Тем не менее гетеротрофные организмы являют­
ся неотъемлемым и необходимым компонентом лесных экосистем, без уча­
стия которых существование растительных сообществ было бы невозмож­
но. Очевидно, что понять механизмы функционирования лесных экосистем 
можно только с учетом всех составляющих их компонентов.
Для поддержания стабильного развития автотрофов необходимо осво­
бождение жизненного пространства для сменяющих друг друга генераций, 
а также приведение в доступную для усвоения форму связанных в слож­
ные биохимические комплексы соединений в почве. Для гетеротрофов 
важно наличие органического субстрата, который служит для них эколо­
гической нишей и источником питания. Каждая группа гетеротрофов ос­
ваивает доступные ей субстраты в соответствии с возможностями своего 
ферментативного комплекса. Постепенное разложение сложных соедине­
ний, составляющих растительные организмы, прежде всего древесину, 
инициирует сукцессию видов гетеротрофов на детрите. Взаимоотношения 
гетеротрофных организмов, обладающих сходными ферментативными 
возможностями, определяются конкурентоспособностью отдельных ви­
дов, которая зависит от скорости роста, оптимума экологических условий 
для данного организма и других факторов. Следствием этого сложного пе­
реплетения причин, определяющих появление и конкурентоспособное 
развитие отдельных гетеротрофных организмов, является возникновение 
временных синузий, часто состоящих из представителей разных царств 
(грибы, бактерии, насекомые). Комплексное описание взаимодействия
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всех без исключения компонентов автотрофного и гетеротрофного блоков 
(растений, грибов, микроорганизмов, насекомых, млекопитающих и др.) 
могло бы дать полную картину функционирования лесной экосистемы, од­
нако до настоящего времени таких исследований не проводили ввиду 
сложности их организации. Более доступный путь оценки участия отдель­
ных крупных групп организмов в составе лесных экосистем -  это изучение 
присутствия и роли представителей данной группы в разных экологичес­
ких нишах на разных стадиях существования экосистемы, а также выявле­
ние механизмов, позволяющих им функционировать в данных условиях.
По способности осваивать экологические ниши, включающие органи­
ческие субстраты, грибы, возможно, не имеют себе равных. В основном 
они аэробы, хотя некоторые могут существовать и в анаэробных услови­
ях; они могут спорулировать, т. е. поддерживать численность, во всех сре­
дах биосферы: воздушной, водной, почвенной. Гетеротрофный (точнее 
абсорбтивный) способ питания сближает грибы с животными, в то же 
время они ведут прикрепленный образ жизни, как растения, за малым ис­
ключением некоторых истинно планктонных видов (Бондарцева, Шадри­
на, 1975). Учет присутствия грибов на каком-то субстрате достаточно ус­
ловен, поскольку понятие об организме у грибов неопределенно: вегета­
тивное тело гриба -  мицелий -  имеет неограниченный рост, широко рас­
пространяется в субстрате независимо от его размера и очертаний и мо­
жет выходить за его рамки. Например, мицелий из древесины может рас­
пространяться на растительные остатки и даже в почве. Разрывы мицелия 
автоматически означают образование новых организмов с идентичной ге­
нетической структурой. В то же время дифференциация мицелиев в суб­
страте, в частности древесине, не всегда успешна: между мицелиями од­
ного вида может появиться разделительная «темная зона», но она может 
отсутствовать между мицелиями разных видов. Половые стадии образу­
ются при слиянии мицелиев разных половых знаков, но гаплоидный ми­
целий может существовать неопределенно долго, причем часть грибов во­
обще утратила диплоидную стадию (истинные Deuteromycetes). Плодо­
вые тела являются струкіурой, не имеющей аналогов в органическом ми­
ре, поскольку служат функции размножения, но не обладают автономно­
стью, присущей плодам высших растений. Присутствие вида в экосисте­
ме определяется обычно по наличию плодовых тел, однако появление не­
скольких базидиом на одном субстрате (живом или мертвом стволе) мо­
жет означать как многократное их развитие, так и наличие нескольких 
мицелиев (организмов) данного вида на этом субстрате. Ни у одной груп­
пы организмов, кроме грибов, нет такой мобильной системы полового -  
бесполого -  вегетативного размножения, включая активные и покоящие­
ся стадии, где каждый из этих способов играет ведущую роль в зависимо­
сти от экологической ситуации. Такая система обеспечивает экономию
ю
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энергетических затрат на воспроизведение. Все эти особенности органи­
зации позволяют грибам играть активную роль во всех, в том числе и лес­
ных, природных экосистемах.
Продолжительность жизни у большинства древесных растений в отли­
чие от животных исчисляется многими десятками и даже сотнями лет, по­
этому лесные экосистемы характеризуются относительно медленной ди­
намикой естественных флуктуаций при отсутствии постороннего вмеша­
тельства. Одним из природных факторов, инициирующих смену лесной 
растительности, являются естественные пожары (такую же роль играют и 
лесные пожары, вызванные человеком), которые в зависимости от фор­
мы, продолжительности и силы способствуют частичному или полному 
изменению состава флоры. Нарушению природного равновесия лесного 
ценоза способствуют и ураганы, следствием которых являются ветрова­
лы, нарушающие структуру экосистемы появлением большого количест­
ва крупномерного валежа. При длительном отсутствии природных ката­
клизмов лес стареет и проходит ряд естественных возрастных фаз. Конеч­
ным этапом в этом процессе должно стать отмирание старого леса, есте­
ственная сукцессия типов с конечным возобновлением нового поколения 
коренного типа. Поэтому ключевым моментом в функционировании лес­
ных экосистем в пространстве и времени является участие организмов-ре­
дуцентов, способствующих отпаду старых деревьев и осуществляющих 
деструкцию отмершей древесины. В этих процессах определенное значе­
ние имеют организмы-гетеротрофы из разных царств и классов, однако 
ведущая роль принадлежит дереворазрушающим грибам, до недавнего 
времени объединявшимся в порядок Aphyllophorales. В последние годы 
грибы, традиционно считавшиеся афиллофоровыми, в современных сис­
темах относятся к нескольким порядкам, однако это достаточно интегри­
рованная группа, хорошо адаптированная к развитию на древесине, по­
этому при экологической оценке состояния лесных экосистем их целесо­
образно рассматривать как единую группу афиллофороидных грибов.
В отличие от грибов-микромицетов, растущих на листьях и неодревес­
невших частях растений, афитлофороидные грибы адаптированы к древе­
сине -  субстрату, отличающемуся относительной долговечностью. По­
этому их развитие не зависит непосредственно от сезонных ритмов разви­
тия растений.
Экологическая функция афиллофороидных грибов в лесных экосисте­
мах характеризуется рядом параметров. Прежде всего, это приурочен­
ность к различным субстратам. Большая часть представителей этой груп­
пы развивается на древесине, находящейся на различных стадиях разложе­
ния -  от свежего отпада до почти гумифицированных остатков. Относи­
тельно небольшое число видов растет на живых стволах и вызывает ство­
ловые и корневые гнили деревьев преимущественно зрелого возраста.
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Меньшее, хотя в целом довольно значительное, число видов афиллофоро­
идных грибов растет на почве. Некоторые из них образуют микоризу с 
древесными и кустарниковыми растениями, остальные растут на сильно 
гумифицированных растительных, преимущественно древесных, остат­
ках, подстилке, изредка непосредственно на почве.
Все афиллофороидные грибы, связанные с древесиной, способны разла­
гать целлюлозу. Большая часть видов также имеет в составе ферментных 
комплексов экстрацеллюлярные оксидазы, разлагающие также и лигнин. 
По окраске разложившейся древесины они называются грибами белой гни­
ли. При отсутствии оксидаз, когда ферментами грибов разлагается только 
целлюлоза, остающийся лигнин придает разрушенной древесине бурый 
цвет, поэтому вызываемая ими гниль носит название бурой. Грибы белой и 
бурой гнили растут как на хвойных, так и на лиственных породах, хотя 
большая часть грибов бурой гнили приурочена к хвойным. Тип вызывае­
мой гнили никак не коррелирует с адаптацией к состоянию субстрата: гри­
бы как белой, так и бурой гнили встречаются на живых деревьях и на дет­
рите различной степени разложения. Поскольку грибы бурой гнили более 
связаны с хвойными породами, частота их встречаемости больше в север­
ных районах (таежная зона), чем в южных, где господствуют лиственные 
леса. Напочвенные афиллофороидные грибы (клавариоидные, гидноидные 
и др. группы) встречаются во всех регионах. Они растут в разнообразных 
типах лесных экосистем, однако предпочитают умеренно влажные или су­
хие местообитания, например, сосняки брусничные и лишайниковые.
Экологическая адаптация афиллофороидных грибов к лесным экосис­
темам определяется их конкурентоспособностью в освоении различных 
субстратов и наличием условий для размножения.
Деревообитающие афиллофороидные грибы встречаются на живых 
деревьях, но большая часть видов связана с развитием на мертвой древе­
сине. Афиллофороидные грибы редко оказываются специализированы к 
отдельным видам или даже родам деревьев. Примерами узкой специали­
зации могут служить Piptoporus betulinus на березе, Polyporus pseudobe- 
tulinus, Phellinus tremulae, Ph. populicola на осине, Phellinus hartigii на 
пихте и некоторые другие. Большая часть из них растет либо на хвойных, 
либо на лиственных породах, хотя определенная специализация в выборе 
субстрата наблюдается применительно к географическим или климатиче­
ским условиям: в любой географической зоне афиллофороидные грибы 
оказывают предпочтение только немногим субстратам из числа тех, на 
которых они могут развиваться. Например, в европейской части России 
Laetiporus sulphureus встречается преимущественно на дубах, тогда как в 
Сибири он распространен на лиственницах. Этот вид принадлежит к не­
многочисленной группе всеядных, т. е. не проявляющих избирательности 
к хвойному или лиственному субстрату.
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Афиллофороидные грибы в своем большинстве относятся к группе са­
протрофов, т. е. разлагают отмершую древесину. Классические биотро- 
фы, т. е. грибы, питающиеся за счет живых клеток растения-хозяина, сре­
ди них отсутствуют. Однако некоторые виды облигатно обитают на жи­
вых деревьях и прекращают свое развитие вскоре после их отмирания. 
Известным примером такого вида является уже упоминавшийся Phellinus 
tremulae, широко распространенный на живых осинах старше 40 лет. 
Большая часть афиллофороидных грибов, изначально поселяющихся на 
живых деревьях и вызывающих стволовые и корневые гнили, может про­
должать развитие после отмирания дерева до тех пор, пока не изменится 
биохимический состав древесины и не произойдет сукцессия в пользу ви­
дов, более приспособленных к развитию в новых условиях. Поэтапное ос­
воение различными видами афиллофороидных грибов древесины на раз­
ных стадиях разложения способствует тому, что они имеют широкую 
амплитуду экологических ниш в лесных экосистемах.
В соответствии с адаптацией к определенному субстрату и занимае­
мой экологической нишей афиллофороидные грибы могут быть отнесены 
к различным экологическим группам. Следует отметить, что это деление 
условное: грибов, которые строго приурочены к одному типу субстрата, 
немного, большая часть их может развиваться на двух и более типах.
Патогенные виды: грибы, начинающие свое развитие на живых дере­
вьях и отмирающие вскоре после гибели дерева (Phellinus populicola, Ph. 
tremulae, Ph. igniarius, Ph. hartigi, Ph. pini, Laetiporus sulphureus, Inonotus 
hispidus, Heterobasidion annosum).
Факультативные сапротрофы: грибы, преимущественно растущие на 
живых деревьях, способные расти сапротрофно (Phellinus chrysoloma).
Факультативные патогены: грибы, растущие преимущественно сапро­
трофно, но способные поселяться на ослабленных живых деревьях 
(Fomitopsis pinicola, Ganoderma lipsiense).
Сапротрофы на детрите различной степени разложения (большая 
часть видов).
Микоризообразователи (некоторые виды кортициевых, клавариоид- 
ных и гидноидных грибов).
Сапротрофы на стеблях травянистых растений (Polyporus rhizophylus, 
Pistillaria typhuloides).
Сапротрофы на гумифицированных остатках древесины и подстилки 
(Coltricia perennis, некоторые клавариоидные и гидноидные грибы).
Напочвенные сапротрофы (некоторые клавариоидные и гидноидные 
грибы).
Перечисленные группы обозначают основные трофические категории 
афиллофороидных грибов. Наибольшее количество видов относится к 
группам сапротрофов на древесине (табл. 1).
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Приуроченность афиллофороидных грибов к различным состояниям
субстрата
№ экол. 
ниши Тип субстрата
Виды грибов
1 Живое дерево Aleurodiscus disciformis, Bondarzewia mesenterica, 
Fistulina hepatica, Haploporus odorus, Heterobasidion 
annosum, Inonotus driadeus, I. dryophylus, I. obliquus и 
др., Ischnoderma benzoinum, Laetiporus sulphureus, Onnia 
leporina, Oxyporus populinus, Phaeolus schweinitzii, мно­
гие виды p. Phellinus: Ph. alni, Ph. hartigii, Ph. igniarius, 
Ph. pini, Ph. populicola и др., Phylloporia ampelina, 
Ph.ribis, Pyrofomes demidoffii, виды p. Spongipellis, Ste­
reum sanguinolentum, и др.
2 Усыхающие живые 
деревья, сухостой
Bjerkandera adusta, Climacocystis borealis, Cerrena uni­
color, Coriolopsis trogii, Datronia mollis, Fomes fomentar- 
ius, Fomitopsis pinicola, Gloeoporus dichrous, Irpex lac- 
teus, Irpicodon pendulus, Hypochnicium bombycinum, 
Leptoporus mollis, Piptoporus betulinus, Polyporus pseudo- 
betulinus, Stereum hirsutum, S. rugosum, Trametes suave- 
olens
3 Крупномерный све­
жий валеж
Amylocystis lapponica, Antrodia sinuosa, A. serialis, A. xantha, 
виды p. Antrodiella, Corticiumpolygonioides, C. roseum, Cys- 
tostereum murraii, Daedalea quercina, виды p. Daedaleopsis, 
виды p. Dichomitus, Fomes fomentarius, Fomitopsis pinicola, 
Ganoderma lipsiense, Gloeophyllum sepiarium, виды p. Jung- 
huhnia, Laurilia sulcata, Lenzites betulina, виды p. Oxyporus, 
Pachykytospora tuberculosa, Phlebia radiata, P. livida, P. ru- 
fa, Phlebiopsis gigantea, Peniophora incarnata, Pycnoporellus 
fulgens, Steccherinum ochraceum, Stereum sanguinolentum, 
виды p. Trichaptum, Tyromyces
4 Крупный и средний 
частично разрушен­
ный валеж
Виды p. Antrodia, Antrodiella, Athelia decipiens, A. epi- 
phylla, Athelopsis glaucina, Ceraceomerulius rubicundus, 
Ceraceomyces serpens, виды p. Ceriporia, Cerrena unicol­
or, Chaetoderma luna, Dacryobolus karstenii, виды p. 
Diplo-mitoporus, Fomes fomentarius, Fomitopsis pinicola, 
Gano-derma lipsiense, Gloeophyllum sepiarium, 
Gloeocystidiellum porosum, Hapalopilus nidulans, 
Hyphoderma guttuliferum, H. puberum, H. radula, 
H. setigerum, Hyphodontia alutacea, H. aspera, H. barba- 
jovis, H. breviseta, Hypochnicium bombycinum, H. geo- 
geneum, виды p. Junghuhnia, Laxitextum bicolor, 
Leptoporus mollis, Leucogyrophana mollusca, Merulius 
tremellosus, виды p. Oligoporus, Perenniporia, 
Parmastomyces kravtzevianus, Phanerochaete laevis, Ph. 
sanguinea, Ph. sordida, Ph. velutina, Pseudomerulius 
aureus, Punctularia strigosozonata, виды p. Rigidoporus, 
Steccherinum fimbriatum, Stereum subtomentosum, 
виды p. Trichaptum, Tyromyces
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№ экол. 
ниши
Тип субстрата Виды грибов
5 Сильно разрушен­
ная валежная древе­
сина
Виды p. Anomoporia, Botryobasidium, Botryohypochnus 
isabellinus, Byssocorticium pulchrum, виды p. Ceriporia, 
Fibricium lapponicum, Fibulomyces mutabilis, F. septentri- 
onalis, Hyphoderma argillaceum, H. capitatum, H. cremeo- 
album, Hyphodontia abieticola, H. arguta, H. floccosa, Leu­
cogyrophana mollusca, Lindtneria trachyspora, Mycoacia 
uda, виды p. Oligoporus, Phlebiella sulphurea, Piloderma 
croceum, P. bicolor, Resinicium bicolor, R. furfuraceum, 
Scytinostroma galactinum, Sistotrema muscicola, Trechi- 
spora mollusca
6 Пни Bjerkandera adusta, Daedalea quercina, виды p. Daedaleop­
sis, Fomes fomentarius, Fomitopsis pinicola, Ganoderma lip­
siense, Heterobasidion annosum, Hyphoderma setigerum, 
Hypochnicium bombycinum, Merulius tremellosus, виды 
p. Oligoporus, Peniophora incarnata, Phlebiopsis gigantea, 
Piptoporus betulinus, Polyporus varius, Stereum rugosum, 
S. sanguinolentum, S. subtomentosum, Tubulicrinis gracillimus
7 Сухие ветви на ство­
лах
Aleurodiscus amorphus, A. lapponicus, Corticium polygo­
nioides, C. roseum, Cytidia salicina, Hyphoderma setigerum, 
Hypochnicium bombycinum, виды p. Peniophora
8 Валежные средние 
и мелкие ветви
Athelia bombacina, Cylindrobasidium evolvens, Cytidia salic­
ina, Dacryobolus karstenii, Gloeocystidiellum karstenii, 
Hyphodontia barbajovis, H. breviseta, Hypochnicium lundel- 
lii, виды p. Peniophora, Polyporus ciliatus, Stereum hirsutum
9 Почва, подстилка Albatrellus, Athelia bombacina, A. decipiens, A. epiphylla, 
Bankera, Boletopsis, Cantharellus, Craterellus, Coltricia, 
Clavaria, Clavariadelphus, Clavulina, Clavulinopsis, 
Hydnellum, Hydnum, Hypochnicium lundellii, Phellodon, 
Ramaria, Stereopsis vitellina и др.
10 Лишайники, мхи Athelia arachnoidea, A. epiphylla
В таблице приведены примеры типичных представителей группы 
афиллофороидных грибов, преимущественно приуроченных к субстра­
там различного состояния в условиях Северо-Запада России. Как видно 
из таблицы, некоторые виды встречаются на субстратах различного со­
стояния: на ослабленных живых деревьях, сухостое, пнях, крупном и 
среднем валеже. Грибы, связанные с сильно разрушенной древесиной, 
могут переходить на подстилку и почву. Все приведенные типы субстра­
тов определяют экологические ниши, с которыми связаны афиллофоро- 
идные грибы. Считается, что оптимальные условия для развития гриба 
включают возможности полового размножения, т. е. образования и рас­
пространения половых спор. Эти функции грибов осуществляются путем 
образования плодовых тел -  базидиом, на которых в благоприятных
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условиях образуется гимениальный слой с базидиями и спорами. При 
рассмотрении морфологических особенностей базидиом грибов, при­
уроченных к определенным экологическим нишам, выявляется следую­
щая картина. При развитии на живых деревьях грибы могут оккупиро­
вать ветви, ствол, комлевую и корневую зону. На ветвях, особенно 
средних и более тонких, обычно развиваются виды, имеющие распрос­
тертые базидиомы с гладким гименофором (Peniophora pini, Stereum 
sanguinolentum). Пораженные ветви в конце концов отпадают, базидио­
мы погибают, но при благоприятных условиях успевают спорулировать 
один или несколько раз в течение сезона. Базидиомы этих видов одно­
летние, гифальная система мономитическая. Они не обладают прочной 
структурой и не могут переживать зиму. Возбудители стволовых гни­
лей в течение многих лет продолжают свое развитие на дереве, в конеч­
ном итоге вызывая его гибель. Они образуют одну или несколько бази­
диом по длине ствола, высота расположения связана с локализацией 
гнили, вызываемой грибом. У корневой шейки располагаются базидио­
мы Bondarzewia mesenterica, Heterobasidion annosum, вызывающие кор­
невые гнили. Первый из названных грибов имеет вееровидные однолет­
ние базидиомы на коротких ножках, располагающиеся в розетках. Ги- 
фальная система мономитическая, но часть генеративных гиф имеет 
утолщенные стенки, что отчасти имитирует димитический тип и позво­
ляет развивать крупные шляпки. Гриб растет преимущественно на пнях 
и у основания сухих стволов, развитие на ослабленных живых стволах 
эпизодическое. У второго гриба, имеющего русское название «корне­
вая губка», базидиомы — от распростерто-отогнутых до сидячих, мно­
голетние, со слоистым гименофором. Гриб поражает живые деревья и 
относится к числу опасных патогенов. Его сосуществование с деревом 
продолжается несколько лет, базидиомы могут расти и спорулировать 
и на отмерших корнях. Очевидно, что многолетние базидиомы со сло­
истым гименофором энергетически более экономичны. У корневой 
шейки также может быть найден Aleurodiscus disciformis -  гриб с дис­
ковидными мономитическими базидиомами с гладким гименофором. 
Он поселяется на коре, не вызывая серьезного поражения древесины. 
Остальные виды, вызывающие стволовые гнили и связанные преиму­
щественно с развитием на живых деревьях, хотя часть из них может 
продолжать существование и на мертвой древесине, осуществляют од­
ну из главных стратегий размножения: они образуют крупные однолет­
ние базидиомы с мономитической (часто с утолщенными генеративны­
ми гифами) гифальной системой. Как правило, такие базидиомы недол­
говечны и по окончании споруляции быстро становятся жертвами насе­
комых. У многих видов новые базидиомы образуются ежегодно на од­
ном и том же месте (Fistulina hepatica, lnonotus driadeus, I. dryophylus,
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Ischnoderma benzoinum, Laetiporus sulphureus, Onnia leporina, Oxyporus 
populinus), в других случаях закономерность их появления не столь 
четкая. Например, lnonotus obliquus в течение многих лет развивается 
на живых березах, вызывает белую стволовую гниль и образует на 
стволах пораженных деревьев, обычно в морозобоинах, стерильные на­
росты, тогда как базидиомы появляются только на отмерших стволах и 
фактически функционируют один сезон. Некоторые виды способны 
многие годы расти на живых деревьях, не образуя плодовых тел и вы­
зывая так называемую скрытую гниль. Периодичность появления бази­
диом у них не такая четкая, как у видов первой группы (Phaeolus 
schweinitzii, Phylloporia ribis, виды p. Spongipellis). Другая стратегия 
размножения проявляется в формировании многолетних базидиом с 
ди-, тримитической гифальной системой, плотной деревянистой или 
пробково-деревянистой консистенцией, со слоистым (за немногими ис­
ключениями) гименофором. Эти виды поселяются на живых деревьях и 
после некоторого периода развития образуют в морозобоинах или на 
иных поврежденных участках многолетние базидиомы, формирующие 
ежегодно новый слой гимено фора и спорулирующие при благоприят­
ных условиях несколько раз в течение сезона (Haploporus odorus и др., 
многие виды p. Phellinus: Ph. alni, Ph. hartigii, Ph. igniarius, Ph. pini, Ph. 
populicola и др., Pyrofomes demidoffii и др.).
Такие же стратегии проявляют многие виды, поселяющиеся на ослаб­
ленных живых деревьях и продолжающие свое развитие на сухостое, пнях 
срубленных деревьев или свежем валеже. Занимающие эту экологическую 
нишу виды также можно рассматривать в нескольких категориях. 1. Одно­
летние или зимующие виды, образующие распростерто-отогнутые или си­
дячие базидиомы с трубчатым (Bjerkandera adusta, Climacocystis borealis, 
Cerrena unicolor, Coriolopsis trogii, Datronia mollis, Gloeoporus dichrous, 
Irpex lacteus, Irpicodon pendulus, Leptoporus mollis, Piptoporus betulinus, 
Polyporus pseudobetulinus, Stereum hirsutum, S. rugosum, Trametes suave- 
olens), реже гладким (Stereum hirsutum) гименофором. Эти виды часто об­
разуют базидиомы, спору лирующие один или два сезона, а затем уничто­
жаются насекомыми. Все эти грибы поселяются на уже частично разрушен­
ной древесине (сильно ослабленные другим патогеном живые деревья, су­
хостой), способны продолжать свое развитие до полного использования 
трофических возможностей субстрата и не проявляют такого стабильного 
взаимодействия с растением-хозяином, как патогены живых деревьев. Эта 
экологическая ниша также характерна для некоторых видов с многолетни­
ми слоистыми базидиомами: Fomes fomentarius, Fomitopsis pinicola, F. 
rosea. Небольшая группа грибов с однолетними базидиомами с гладким ги­
менофором и мономитической гифальной системой, с частично толсто­
стенными гифами также характерна для этих субстратов (Stereum rugosum).
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Виды згой группы обычно поселяются на тонких сухостойных стволиках, 
причем их базидиомы часто покрывают большую поверхность по длине 
ствола. На сухостойных субстратах могут развиваться и пленчатые корти- 
циоидные виды (Hypochnicium bombycinum), однако это относительно слу­
чайные поселенцы и не они определяют состав основных дере во разруши­
телей сухостойных деревьев.
Валежные деревья являются субстратом, самым заселяемым грибами в 
лесных экосистемах. Для каждой стадии разложения имеются свои виды, 
которые в процессе разложения субстрата сменяются другими, для кото­
рых новые условия становятся оптимальными. Часть видов, обладающих 
большим запасом разнообразных ферментов, может развиваться как на 
почти неповрежденной древесине, так и на достигшей довольно высокой 
стадии разложения. Тем не менее большинство видов подвергается посте­
пенной сукцессии в процессе деструкции субстрата. Как видно из табли­
цы, виды, разлагающие свежий отпад, достаточно разнообразны по свое­
му строению. Большой процент составляют виды с распростертыми пло­
довыми телами различной консистенции. Грибы, имеющие сидячие бази­
диомы или даже дифференцированные на шляпку и ножку, также могут 
развиваться на этом субстрате, однако они не составляют подавляющего 
большинства, как это имеет место при развитии на живых или сухостой­
ных стволах. Среди грибов, растуших на свежем отпаде, преобладают од­
нолетние, однако с более прочной консистенцией, обусловленной наличи­
ем димитической гифалъной системы. Наиболее распространенные виды в 
лесных экосистемах на Северо-Западе России -  Antrodia sinuosa, A. seri- 
alis, A. xantha, виды p. Antrodiella, Fomes fomentarius, Fomitopsis pinicola, 
Ganoderma lipsiense, Gloeophyllum sepiarium, виды p. Junghuhnia, Lenzites 
betulina, Oxyporus corticola, Phlebia radiata, Phlebiopsis gigantea, 
Peniophora incarnata, Pycnoporellus fulgens, Steccherinum ochraceum, 
Stereum sanguinolentum, виды p. Trichaptum, Tyromyces.
Такие грибы, как Daedalea quercina, виды p. Daedaleopsis также растут 
на слабо разрушенной древесине, но встречаются на полянах, в поймен­
ной зоне и в антропологизированных местообитаниях.
По мере разложения древесного субстрата видовой состав афиллофо­
роидных грибов-деструкторов изменяется в пользу мономитических кор- 
тициоидных видов. Среди грибов, способных сохранять жизнеспособ­
ность на достаточно разрушенном субстрате, еще встречаются виды pp. 
Antrodia, Antrodiella, Cerrena unicolor, Fomes fomentarius, Fomitopsis pini­
cola, Ganoderma lipsiense, Gloeophyllum sepiarium, виды p. Trichaptum, од­
нако не они уже играют ведущую роль в процессе дальнейшей деструк­
ции. Трутовики, растущие на древесине средней степени разложения, не­
многочисленны -  это виды p. Diplomitoporus, Hapalopilus nidulans, виды 
p. Junghuhnia, Perenniporia, Rigidoporus, Tyromyces и некоторые другие.
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Более обычны возбудители бурой гнили, развивающие недолговечные, 
даже в пределах одного сезона, мягкие водянистые базидиомы различной 
формы -  от полностью распростертых до сидячих: виды p. Ceriporia, 
Leptoporus mollis, виды pp. Oligoporus, Parmastomyces kravtzevianus и дру­
гие. Значительная роль отводится кортициоидным грибам с преимущест­
венно распростертыми базидиомами. Эго Athelia decipiens, A. epiphylla, 
Athelopsis glaucina, Ceraceomerulius rubicundus, Ceraceomyces serpens, 
Chaetoderma luna, Dacryobolus karstenii, Gloeocystidiellum porosum, 
Hyphoderma guttuliferum, H. puberum, H. radula, H. setigerum, Hyphodontia 
alutacea, H. aspera, H. barba-jovis, H. breviseta, Hypochnicium bombycinum,
H. geogeneum, Laxitextum bicolor, Leucogyrophana mollusca, Merulius 
tremellosus, Phanerochaete laevis, Ph. sanguinea, Ph. sordida, Ph. velutina, 
Pseudomerulius aureus, Punctularia strigosozonata, Steccherinum fimbriatum, 
Stereum subtomentosum и др.
На сильно разрушенной древесине развивается специфическая биота 
афиллофороидных грибов. Среди видов, участвующих в процессе окон­
чательного разложения оформленной древесины, трутовики (грибы с 
трубчатым гименофором) играют подчиненную роль и представлены ма­
лым числом видов. Больший процент составляют коргициоидные грибы 
из более примитивных групп, причем преобладание на конкретном субст­
рате грибов белой или бурой гнили, по-видимому, определяется видовым 
составом разрушителей предыдущего этапа. Сильно разложившаяся дре­
весина, как правило, находится непосредственно на почве, сильно увлаж­
нена, поэтому основные дереворазрушители конечного этапа -  гигрофи­
лы. В северных лесах на древесных остатках в конечной стадии разложе­
ния наиболее распространены виды p. Botryobasidium, Botryohypochnus 
isabellinus, Byssocorticium pulchrum, Fibulopmyces mutabilis, F. septentrion- 
alis, Hyphoderma argillaceum, H. capitatum, H. cremeoalbum, Hyphodontia 
abieticola, H. arguta, H. floccosa, Leucogyrophana mollusca, Phlebiella sul- 
phurea, Piloderma croceum, P. bicolor, Resinicium bicolor, R. furfuraceum, 
Scytinostroma galactinum, Sistotrema muscicola, Trechispora mollusca и др.
Специфическую экологическую нишу представляют собой пни, на ко­
торых формируется своеобразный состав видов афиллофороидных гри­
бов. Как правило, пни остаются после порубок, т. е. находятся в местах, 
отмеченных присутствием человека. Вместе с тем пень -  это нижняя 
часть древесного ствола и грибы, поселяющиеся на растущих деревьях у 
корневой шейки, зачастую могут продолжать развитие на пнях. К числу 
таких видов относятся, например, Heterobasidion annosum, отчасти 
Ganoderma lipsiense. Такие виды, как Fomes fomentarius, Fomitopsis pini­
cola, Piptoporus betulinus, достаточно лабильны в выборе субстрата и мо­
гут расти как на сухостое и пнях, так и валежных стволах различной тол­
щины. На пнях встречаются виды кортициоидных грибов, для которых
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это одна из естественных экологических ниш (Hyphoderma setigerum, 
Hypochnicium bombycinum, Merulius tremellosus, Peniophora incarnata, 
Tubulicrinis gracillimus), однако наиболее характерными для этого субст­
рата являются Bjerkandera adusta, Daedalea quercina, виды p. 
Daedaleopsis, Phlebiopsis gigantea, , Polyporus varius, Stereum rugosum, S. 
sanguinolentum, S. subtomentosum. Все это грибы, характеризующиеся ме- 
зофильно-ксерофильными свойствами, имеющими тримитическое (реже 
димитическое) или мономитическое с толстостенными гифами строение 
базидиом, приспособленные к существованию в относительно открытых 
местообитаниях.
На мертвых, но еще прикрепленных ветвях деревьев также развивают­
ся специфические виды афиллофороидных грибов. Среди них наиболее 
распространены Aleurodiscus amorphus, Cytidia salicina, Peniophora pini, 
Vuilleminia comedens. Там же могут быть обнаружены Aleurodiscus lap- 
ponicus, Corticium polygonioides, C. roseum, Hyphoderma setigerum, 
Hypochnicium bombycinum, ряд видов p. Peniophora и др. Базидиомы этих 
видов имеют мономитическую гифальную систему, но с плотным распо­
ложением гиф, так что в конечном итоге они имеют недолговечную, но 
достаточно плотную структуру, адаптированную к переживанию относи­
тельно ксерофильных условий. Грибы на валежных ветвях, по-видимому, 
не являются единой экологической группой, так как включают не только 
виды, начавшие свое развитие на земле, но и те, что первоначально сфор­
мировались на ветвях в кронах деревьев. Наиболее часто на валежных 
ветвях мелкого и среднего диаметра встречаются Athelia bombacina, 
Cylindrobasidium evolvens, Cytidia salicina, Dacryobolus karstenii, 
Gloeocystidiellum karstenii, Hyphodontia barba-jovis, H. breviseta, 
Hypochnicium lundellii, виды p. Peniophora, Polyporus ciliatus, Stereum hir­
sutum и др.
Небольшое число видов афиллофороидных грибов поселяется также на 
мхах и лишайниках. Они обычно имеют рыхлые, слабо развитые базидио­
мы и мало заметны, поэтому слабо изучены. В качестве представителей 
этой экологической группы можно назвать Athelia arachnoidea, A. epiphylla.
Напочвенные афиллофороидные грибы принадлежат к различным так­
сономическим группам. Все они характеризуются отрицательно геотропич- 
ными базидиомами, различающимися по форме. Плодовые тела полипоро- 
идных напочвенных грибов дифференцированы на шляпку и ножку, имеют 
на нижней стороне шляпки трубчатый гименофор, ориентированный к зем­
ле (Albatrellus, Boletopsis, Coltricia). Базидиомы -  однолетние, имеют жест­
комясистую или мясистую консистенцию. Клавариоидные представители 
этой экологической группы (Clavariaceae s. lato) также характеризуются 
мясистой или волокнисто-мясистой консистенцией, отрицательно геотро- 
пичны, но различаются по форме от цилиндрических, булавовидных
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(Clavaria, Clavariadelphus) до коралловидно-разветвленных (Clavulina, 
Ramaria). Они растут на гумифицированной почве или подстилке, иногда 
на сильно разложившихся древесных остатках. Близки к ним по таксономи­
ческим и экологическим характеристикам кантареллоидные грибы 
(Cantharellus, Craterellus). Плодовые тела этих грибов также существуют 
один сезон, в течение которого успевают спорулировать несколько раз. 
Многие из них образуют микоризу. Мицелий этих также, как и других на­
почвенных грибов, по-видимому, может долго сохраняться в почве и вхо­
дит в почвенный мицелиальный континуум, поэтому образование плодо­
вых тел и споруляция имеют место в благоприятных для этого условиях. 
Отсутствие плодовых тел в данном случае не обязательно означает отсут­
ствие соответствующих видов в экосистеме. Гидноидные напочвенные гри­
бы имеют либо жесткомясистые (Bankera, Hydnum), либо сухие (Hydnellum, 
Phellodori) базидиомы. Гифальные системы, образующие их, обычно не со­
держат толстостенных гиф, но гифы ткани и трубочек узкие, параллельно 
расположенные, с короткими клетками, что обеспечивает возможности 
формообразования. Как и другие представители группы, эти грибы одно­
летние. По-видимому, присутствие мицелия в почве в мицелиальном кон­
тинууме обеспечивает устойчивое присутствие гриба в экосистеме и поэто­
му нет необходимости ежегодной споруляции. Распростертые формы кор- 
тициоиодных грибов, развивающиеся на почве, появляются после обиль­
ных дождей, но чаще переходят на влажную почву с подстилки и других 
субстратов. Эго небольшая группа видов с мягкими, рыхлыми, эфемерны­
ми базидиомами. В качестве представителей можно указать Athelia bom­
bacina, A. decipiens, A. epiphylla, Hypochnicium lundellii и др.
Таким образом, виды афиллофороидных грибов, поселяющиеся на 
живых деревьях или свежем отпаде, со временем изменяют химический 
состав древесины настолько, что не могут продолжать свое развитие. 
Происходит сукцессия видов-деструкторов: первичные разрушители ус­
тупают место более конкурентоспособным в изменившихся условиях. 
Ферментативный комплекс грибов-деструкторов древесины определяет 
как продолжительность использования ими одного субстрата, так и воз­
можность перехода на другие.
Основу конкурентоспособности афиллофороидных грибов составляет 
наличие ферментов, необходимых для использования доступного субстра­
та, однако это не единственный фактор, определяющий место гриба в эко­
системе. Для победы в конкурентном соревновании имеют значение такие 
физиологические характеристики, как скорость роста мицелия, амплитуда 
переносимых колебаний температуры и влажности, этологические страте­
гии, позволяющие поддерживать или увеличивать присутствие вида на 
данном и окружающих субстратах. Одной из важнейших характеристик, 
определяющей исход конкурентного соревнования, является стратегия
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размножения, где оптимальный результат достигается с наименьшими 
энергетическими затратами. Функция размножения осуществляется у де­
реворазрушающих грибов различными путями, в том числе и вегетативно 
(обрывки мицелия, геммы, хламидоспоры и др.). Бесполое размножение с 
помощью конидий, образующих порошистые налеты по краю плодовых 
тел или в специальных вместилищах, образованных мицелием, также 
встречается у некоторых из них, хотя и не имеет особого значения в вос­
производстве соответствующих видов. Основные пути размножения -  рас­
пространение мицелия в субстрате и половые споры, развивающиеся на 
плодовых телах. Здесь прослеживаются основные стратегические тенден­
ции, определяющие формы экономии энергетических затрат. Распростра­
нение мицелия в пределах доступного субстрата -  наиболее экономичный 
путь, однако в этом случае распространение ограничивается пределами 
непрерывного субстрата, что для сапротрофов означает в лучшем случае 
оккупацию одного крупного ствола. Из известных примеров распростра­
нения через корневые системы с охватом значительной территории можно 
назвать корневую губку (.Heterobasidion annosum). Половые споры разви­
ваются на плодовых телах, продолжительность существования, консис­
тенция и конфигурация которых играют существенную роль в стратегии 
размножения. У отдельных групп (семейств, родов) афиллофороидных 
грибов плодовые тела существуют от двух недель до 2-3 месяцев в тече­
ние одного сезона (однолетние плодовые тела), у других родов они обра­
зуются ближе к осени, могут переносить мягкие зимы и спорулировать в 
следующем сезоне (зимующие). Многолетние плодовые тела могут суще­
ствовать от 2-4 до 20 лет и более. Приуроченность афиллофороидных гри­
бов с различными стратегиями размножения к определенным экологичес­
ким нишам служит подтверждением их оценки. Кратко эти результаты мо­
гут быть суммированы следующим образом.
Живые деревья: плодовые тела преимущественно многолетние, со 
слоистым или однослойным гименофором, если однолетние, то, как пра­
вило, крупные, образующиеся на одном и том же месте ежегодно.
Сухостой, крупный валеж: плодовые тела однолетние или многолет­
ние, со слоистым или однослойным гименофором, часто 2-3-летние, од­
нолетние не всегда появляются ежегодно.
Частично разрушенный крупный или средний валеж: плодовые тела 
преимущественно 2-3-летние или однолетние, если многолетние со сло­
истым гименофором, то, как правило, постепенно отмирающие.
С одной стороны, усовершенствование формы гименофора приводит не 
только к защите развивающихся спор, но и к увеличению их продукции, с 
другой -  у высших грибов имеет место редукция специальных органов вос­
произведения, расширение зоны моно кариотического мицелия. В гимении 
происходит поочередное развитие базидий, обеспечивающее единовремен­
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ный выброс необходимого количества спор, а при наличии благоприятных 
условий -  быструю смену новых генераций. Плодовые тела с более жест­
кой тканью, состоящей из плотно сплетенных вегетативных толстостенных 
гиф, также представляют собой более экономичные структуры воспроизве­
дения, особенно при наличии многолетнего гименофора.
По замечанию АЛ. Тахтаджяна (1966), эволюция может идти по ли­
нии приспособления к определенным и относительно постоянным усло­
виям среды или по линии приспособления к более широкой и изменчивой 
среде. В первом случае возрастает адаптированность организмов, во вто­
ром -  их адаптивность. Расширение адаптивных возможностей таксонов 
достигается за счет крупных изменений организационного характера, что 
способствует переходу в другую адаптивную зону -  арогенез. Таксоны 
разного эволюционного уровня реагируют на внешние условия в соответ­
ствии со своим эволюционным уровнем (Бондарцева, 1972, 1974). При­
знаки, вырабатывающиеся во взаимодействии со средой, относятся к эко­
логически значимым (Бондарцева, 1996).
При адаптации к среде грибы проявляют одну из основных стратегий:
1) отбор видов, адаптированных к данным условиям,и элиминация видов, 
этим условиям не соответствующих или переставших соответствовать; 2) 
приобретение адаптациии к изменившимся условиям, в том числе освое­
ние новых экологических ниш и субстратов. Первая из названных страте­
гий проявляется в условиях быстрого изменения среды, под влиянием 
природных катастроф или антропогенного воздействия. В этом случае на­
иболее чувствительные виды с узкой экологической амплитудой, не име­
ющие механизмов адаптивности, элиминируют.
Освободившиеся экологические ниши быстро занимают другие виды, 
часто из той же самой таксономической группы, иногда из других групп. 
Это наблюдается при резких антропогенных воздействиях -  сплошных 
рубках леса, пожарах и т. п. При этом происходит массовое развитие не­
многих адаптивных видов, которые быстро осваивают новые субстраты.
Адаптивность в природных условиях, при медленно изменяющейся сре­
де, приводит к возникновению признаков, способствующих адаптации к 
новым условиям. Эго либо скачок, повышение уровня организации, либо 
имитация скачка на более примитивном уровне. Среди дереворазрушаю­
щих базидиомицетов это наглядно проявляется в организации базидиомы: 
более эволюционно подвинутые виды имеют более сложные типы гифаль- 
ны.х систем с дифференциацией гиф на генеративные и толстостенные ве­
гетативные (роды Trametes, Coriolopsis и др.). Виды, находящиеся на более 
низком эволюционном уровне, но растущие в тех же экологических нишах, 
где требуется адаптация к более высокой инсоляции и изменяющимся ус­
ловиям влажности, отличаются более примитивным мономитическим ти­
пом гифальной системы, однако генеративные гифы в базидиоме имеют
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преимущественно утолщенные стенки, имитируя более сложный димити- 
ческий тип (род Bjerkandera). Переплетение этих процессов обусловливает 
не только прогрессивную эволюцию, но и конвергенцию в случае развития 
в сходных экологических условиях.
Экологическая обусловленность распространения сформировавшихся 
видов проявляется более в стратегии отбора видов с соответствующими 
свойствами, нежели в организации новых качеств. Это можно проследить 
на примере распространения дере во разрушающих грибов. В условиях од­
ного региона проявляется достаточно четкая зависимость в распростране­
нии в разных местообитаниях определенных видов в зависимости от усло­
вий влажности и взаимосвязанного с этим фактора освещенности (каковой 
влияет также и на температурный режим). Типичными гигрофилами оказа­
лись виды с мономитическим, недифференцированным строением базиди­
ом. Мезофилы представляют наиболее сбалансированную категорию. К 
этой экологической группе относятся грибы с димигическим и отчасти с 
тримитическим строением, с устойчивыми к разрушению деревянистыми 
или пробковыми базидиомами, часто многолетние, со слоистым гименофо- 
ром. Большая часть видов, растущих на живых деревьях, относится к этой 
группе. Ксерофилы -  наиболее сложная экологическая группа, так как в нее 
входят виды, живущие в условиях непостоянного увлажнения, способные 
переживать более или менее долгие периоды высушивания в состоянии по­
ниженной или нулевой метаболической активности. Анатомическая струк­
тура этих грибов весьма характерна. Они часто имеют пучковое строение, 
когда плотно сплетенные толстостенные гифы образуют своеобразную 
сеть, в ячейках которой рыхло располагается небольшое количество тонко­
стенных гиф. При увлажнении эти ячейки заполняются водой, что дает воз­
можность более длительной активности базидиомы во время очередного 
периода высыхания. Анатомическая структура у этой экологической груп­
пы либо тримигическая, либо мономитическая с толстостенными гифами, 
имитирующая предыдущую, о чем говорилось выше.
Осуществление экологических стратегий дереворазрушающих гри­
бов можно проследить на примере развития в одном регионе (Сторо­
женко и др., 1992). В Ленинградской обл. грибы с распростертыми од­
нолетними базидиомами составляют более высокий процент видов в 
еловых (50,9%), нежели в сосновых (45,2%) или смешанных (46,7%) ле­
сах и достоверно более, чем в поймах (36,7%) или открытых местооби­
таниях (21,4%). Виды с латерально прикрепленнными базидиомами пре­
обладают в поймах (43,4%) и открытых местообитаниях по сравнению с 
еловыми, сосновыми (соответственно 21,5% и 20,9%) и смешанными 
(31,5%) лесами. Отрицательно геотропичные ксилофильные виды от­
сутствуют в сосновых лесах, тогда как напочвенные грибы составляют 
в сосняках 27,5% видового состава, на открытых пространствах -  11,8%,
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в смешанных лесах -  1,4%, а в поймах практически отсутствуют. В ело­
вых лесах афиллофороидные грибы с отрицательно геотропичными ба­
зидиомами составляют 5,5% на древесине и 9,9% на почве.
При оценке распространения видов с разными наследственными адап­
тивными возможностями по климатическим зонам выявляется следующее 
(Бондарцева и др., 1992). Процент грибов, вызывающих бурую гниль, не­
сколько выше в северных регионах (Ленинградская обл., Карелия, Сев. 
Урал, Эстония, Сев. Беларусь), чем в южных (Казахстан, Узбекистан, Кыр­
гызстан). Эго объясняется преимущественным развитием грибов бурой 
гнили на хвойных породах, доминирующих в бореальной зоне. В приведен­
ном примере разница в процентном отношении видов с разными типами 
гнили меньше стандартной, поскольку в названных странах много горных 
лесов с развитием мощного пояса горных хвойных лесов. Грибы с мономи­
тическим строением составляют в перечисленных северных регионах от 
38,5 до 47,1% от общего видового состава, в засушливых среднеазиатских 
и казахстанских -  от 26,1 до 27,9%. Тримигические виды, приспособлен­
ные к изменяющимся условиям влажности, более устойчивые к любым 
внешним воздействиям, в южных регионах составляют от 26,1 до 32,6%, в 
северных -  от 18,1 до 20,5%. Также в южных регионах резко снижено ко­
личество видов с распростертыми базидиомами по сравнению с латерально 
прикрепленными: на юге их число колеблется от 19,6 до 28,9%, на севере -  
от 33,5 до 39,3%. Сравнение имеющихся данных по удаленным географи­
ческим регионам показывает те же соотношения.
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Основные закономерности современного этапа 
эволюции микобиоты лесных экосистем
В.А. Мухин, Д.В. Веселкин, Е.В. Брындина, О.А. Храмова, Н.В. Ушакова
Одним из крупнейших событий в биологии XX века является карди­
нальный пересмотр представлений о природе грибов и признание за ними 
статуса особой эволюционной группы организмов. В настоящее время 
экологами все более осознается и тот факт, что грибы контролируют об­
ширное поле важных экосистемных функций -  первичная и вторичная 
продуктивность экосистем, регенерация биофильных элементов и средо- 
образование, -  многие из которых уникальны (рис. 1). В силу этого в ка­
честве одной из наиболее актуальных проблем современной экологии, не­
сомненно, следует рассматривать изучение закономерностей антропоген­
ной трансформации микобиоты и составляющих ее грибных сообществ, 
так как именно антропогенные факторы определяют эволюцию микобио­
ты на современном этапе (Мухин, 1994).
Общим недостатком исследований по изучению современных трен­
дов в эволюции микобиоты является, на наш взгляд, отсутствие каких- 
либо попыток теоретического осмысления данного феномена. Поэтому 
цель настоящей работы мы видим не в описании частных и многообраз­
ных экологических последствий, связанных с антропогенной трансфор­
мацией экосистем и грибных сообществ, а в том, чтобы в общем виде 
рассмотреть основные тренды преобразований микобиоты, микоценозов 
и вытекающие из этого возможные экологические последствия.
Важнейшие тренды в антропогенных преобразованиях 
микобиоты и микоценозов
При антропогенной трансформации экосистем мы находим возмож­
ным выделить два основных процесса или тренда. Прежде всего, это 
сокращение биологического разнообразия грибов за счет элиминации 
стенобионтных антропофобных видов. Снижение биологического раз­
нообразия грибов, скорее всего, проявляется на всех уровнях, однако 
объективных данных о динамике этого процесса на глобальном и реги­
ональном уровнях нет. На локальном уровне данный процесс хорошо 
выражен. Это можно проиллюстрировать нашими данными, получен­
ными при изучении реакции сообществ грибов темно хвойных лесов на 
загрязнение среды тяжелыми металлами и сернистым ангидридом
26
П
ер
Т=и01сал
огО,
27
пр
оц
ес
сы
, 
ко
нт
ро
ли
ру
ем
ы
е 
гр
иб
ам
и 
в 
ле
сн
ы
х 
би
ог
ео
це
но
за
х
Г РИ Б Н Ы Е  С О О БЩ ЕС ТВ А  Л ЕС Н Ы Х  Э КО С И С ТЕМ
Сильный Умеренный Фоновый 
уровень антропогенной нагрузки
Рис. 2. Динамика видового богатства дереворазрушающих грибов в градиенте 
антропогенных нагрузок
1 -  общее число видов; 2 -  число видов, ассоциированных с Abies; 3 -  с Рісеа; 4 -  с Betula
(рис.2). Как можно видеть, альфа-разнообразие сообществ деревораз­
рушающих грибов при умеренных антропогенных нагрузках возраста­
ет на 20-70%, а при более сильных нагрузках сокращается в 2-4 раза. 
Возрастание a -разнообразия при умеренных антропогенных нагрузках 
мы связываем с «откатом» микоценозов на менее продвинутые сук- 
цессионные стадии и увеличением гетерогенности биотопических 
условий.
При антропогенных трансформациях лесных биогеоценозов из соста­
ва грибных сообществ элиминируют, прежде всего, виды заключитель­
ных стадий гетеротрофных сукцессий, которые по своим эколого-биоло- 
гическим чертам могут быть охарактеризованы как эдификаторные, ба­
зальные виды. Данную группу грибов следует использовать в качестве 
индикаторных для выделения участков девственных лесов: чем полнее 
они представлены в составе грибных сообществ, тем ниже их уровень ан­
тропогенной трансформации.
Альтернативный антропогенный тренд в современных преобразова­
ниях микобиоты и микоценозов связан с увеличением численности и 
расширением ареалов грибов, для которых деятельность человека вы­
ступает как положительный фактор (Мухин, 1991). Результатом этого 
процесса, который мы называем синантропизацией, является включе­
ние части микобиоты в непосредственную среду обитания человека в
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качестве биотической составляющей или, образно говоря, «одомашни­
вание» части микобиоты. По существу, в ходе синантропизации проис­
ходит естественный отбор антропотолерантных или синантропных ви­
дов грибов. К числу последних относятся все виды, тяготеющие в сво­
ем расселении к антропогенно нарушенным территориям.
Реакцию антропофобных и синантропных грибов на антропогенную 
трансформацию лесных экосистем иллюстрируют материалы табл. 1.
Синантропные грибы представлены двумя генетическими группами. 
Первую составляют виды, обнаруживающие связи с естественной мико­
биотой окружающих ненарушенных территорий. Эго местные или, как 
мы предлагаем их называть, апомицетные виды, которые, в свою очередь, 
могут относится либо к антропотолерантам (увеличивают или, как мини 
мум, сохраняют численность при слабых и умеренных нагрузках на эко­
системы), либо к ангропофилам, рудералам. Последним принадлежат ви­
ды, обнаруживающие максимальную активность в рудеральных биото­
пах. Вторую генетическую группу образуют виды, приуроченные исклю­
чительно к рудеральным местообитаниям и отсутствующие в абориген­
ной микобиоте. Это адвентивные или инорайонные виды, которые мы 
классифицируем как антропомицеты. Существование антропомицетных 
грибов впервые было показано нами для микобиоты Субарктики Грен­
ландии (Mukhin, 1992). В последующем они были выделены и на Среднем 
Урале, где к их числу мы относим, например, Schizophyllum commune 
Fr.:Fr. , Serpula lacrymans (Wulfen:Fr.) J.Schrot, Oxyporus populinus 
(Schumach.:Fr.) Donk.
Т а б л и ц а  1
Активность ксилотрофных базидиомицетов в градиенте антропогенных 
нагрузок на лесные экосистемы (Кировоградский промышленный узел), %
Вид
Экологи­
ческая
группа
Местообитания
Коренные 
темно­
хвойные леса
Экосистемы
паркового
типа
Рудераль- 
ные место­
обитания
Trichaptum biforme (Fr.)Ryv. AT 4,8 9,5 2,2
Fomitopsispinicola (Sw.:Fr.)P.Karst AT 8,6 8,8 2,2
Stereum hirsutum (Willd.:Fr.) Gray АФ 0,9 7,4 28,9
Cerrena unicolor (Bull.:Fr.) Murril АФ - 1,5 20,0
Bjerkandera adusta (Willd.:Fr.) Karst АФ 0,9 2,2 5,6
Trametes versicolor (L.:Fr.) Pilat АФ 0,9 1,4 4,4
Plicaturopsis crispa (Pers.:Fr.) Rea AT 0,9 1,7 1,1
П р и м е ч а н и е .  АТ -ангропотолерант, АФ -  антропофил.
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Значительная часть синантропных грибов представлена видами на­
чальных стадий гетеротрофных сукцессий, которые характеризуются ко­
роткими онтогенетическими циклами, низкой конкурентоспособностью, 
размножением и расселением при помощи спор. Организмы с подобными 
эколого-биологическими чертами относят к эксплерентам (Работнов, 
1983) или r-стратегам (Пианки, 1981), адаптированным к существованию 
в условиях нестабильной окружающей среды. В естественных экосисте­
мах их численность ограничивается биотическими факторами, которые 
выводятся из числа операционно значимых по мере роста антропогенных 
нагрузок на экосистемы. Действительно, такие эксплерентные виды, как, 
например, Stereum hirsutum, Bjerkandera adusta, проявляют максималь­
ную биотическую активность в рудеральных местообитаниях (табл. 1).
Часть синантропных грибов, несомненно, составляют патиентные ви­
ды, преадаптированные к биотическому и физическому стрессу. Напри­
мер, один из изученных патиентных видов -  Сеггепа unicolor -  по харак­
теру своей реакции на антропогенные нагрузки явно принадлежит к руде- 
ралам. Патиентные виды должны быть широко представлены в группи­
ровках домовых грибов, обитающих в условиях устойчивых средовых 
пессимумов.
Чем выше видовое разнообразие и биотическая активность синантроп­
ных видов, тем сильнее антропогенная трансформация грибных сообществ. 
Данную зависимость следует использовать для оценки состояния грибных 
сообществ и расчета допустимых уровней антропогенных нагрузок. В каче­
стве легко отслеживаемых и информационно значимых показателей высту­
пают такие ценопараметры, как общее число синантропных видов в мико­
ценозе, их активность, видовое богатство и численность апомицетов и анг- 
ропомицетов, а также их соотношение. Преимущества такого подхода за­
ключаются в том, что в качестве индикаторной группы выступают виды, 
увеличивающие свою активность в сообществах по мере антропогенных 
нагрузок и представленные во всем их диапазоне (Мухин, 1994).
Особенности рудеральных микоценозов
В результате синантропизации природные или климатогенные гриб­
ные сообщества замещаются производными, антропогенными. Крайним 
выражением последних являются рудеральные микоценозы. Если экстра­
полировать сегодняшние тенденции во взаимоотношениях человека и 
природы на обозримое будущее, то мы должны будем признать, что по­
следние будут во многом определять важнейшие структурные и функци­
ональные параметры микобиоты будущего. Поэтому анализ подобных со­
обществ следует рассматривать в качестве необходимого условия для раз­
работки прогностических моделей будущих микоценозов.
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Рудеральные грибные сообщества характеризуются, прежде всего, 
низким видовым разнообразием. Например, видовое разнообразие сооб­
ществ дереворазрушающих грибов городских насаждений не превышает 
40-50 видов. Еще меньше видов в составе рудеральных микоценозов, 
формирующихся в окрестностях промышленных предприятий В частно­
сти, грибные сообщества импакгной зоны СУМЗа насчитывают в своем 
составе порядка 20 видов (Брындина, 1998). Крайнее упрощение видовой 
структуры рудеральных микоценозов особенно ясно выступает при их 
сравнении по этому параметру с южнотаежным климатипом микобиоты 
(районы наших исследований относятся к подзоне южной тайги), включа­
ющем 260 видов ксилотрофных базидиомицетов (Мухин, 1993).
Вместе с тем рудеральные сообщества сохраняют систематическую 
структуру, характерную для грибных сообществ естественных бореальных 
экосистем. Эго выражается, прежде всего, в том, что в рудеральных мико­
ценозах представлены все основные таксономические группы, характерные 
для естественных сообществ. Например, в рудеральных сообществах пред­
ставлены такие таксономические группы ксилотрофных грибов, как 
Aphyllophorales, Agaricales, Tremellales, которые составляют основу боре- 
альной биоты ксилотрофных базидиомицетов Евразии (Мухин, 1978,1993). 
Сохраняется в рудеральных микоценозах и количественное соотношение 
указанных таксонов -  первое и второе места по видовому разнообразию за­
нимают порядки Aphyllophorales и Agaricales -  78 и 17% видов соответст­
венно. Оставшиеся 5% приходятся на дрожалковые грибы. Для сравнения 
можно привести аналогичные данные для бореального климатипа микоби­
оты: Aphyllophorales -  78,3%, Agaricales -  16,2%, Tremellales -  5,5% (Му­
хин, 1993). На близком уровне сохраняются и другие систематические про­
порции. Например, коэффициент видовой насыщенности рода в рудераль­
ных сообществах ксилотрофных грибов равен 1,4, а для бореальной мико­
биоты он составляет от 1,7 до 2,1 (Мухин, 1993).
В результате антропогенной трансформации микоценозов меняется 
не только их видовое богатство, но и происходит перераспределение би- 
оценотической значимости видов вплоть до полной смены комплексов 
доминантных видов. Поэтому рудеральные микоценозы характеризуют­
ся особыми комплексами доминантных видов. Например, из 7 наиболее 
массовых видов, обнаруженных в городских насаждениях (Populus bal- 
samifera) центральной части Нижнего Тагила, -  Bjerkandera adusta, 
Cariolopsis trogii (Berk.) Dom., Fomes fomentarius (L.:Fr.) Kickx, 
Ganoderma applanatum (Pers.) Pat., Pleurotus calyptratus (Lindbl.) Sacc., 
Trametes gibbosa (Pers.) Fr., T. versicolor -  только один (Fomes fomenta­
rius) входит в число доминантов сообществ ксилотрофных базидиоми­
цетов естественных южнотаежных лесов, а остальные относятся к кате­
гории малочисленных или даже редких видов. Таким образом, можно
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констатировать, что в рудеральных сообществах на доминирующие по­
зиции выходят виды, играющие в естественных сообществах второсте­
пенную роль.
В качестве одной из важных особенностей рудеральных микоценозов 
мы рассматриваем снижение значимости в них межвидовых конкурентных 
взаимоотношений. Эго, хотя и косвенно, проявляется, на наш взгляд, в уве­
личении в их составе многовидовых микоценоячеек, представляющих со­
бой совокупность видов, населяющих единичный субстрат и находящихся 
в непосредственных трофических отношениях (Мухин, 1987). В ненару­
шенных сообществах двух- и более многовидовые микоценоячейки состав­
ляют 27-35 %, а в условиях высоких антропогенных нагрузок -  56%.
Снижение интенсивности межвидовых отношений в рудеральных ми­
коценозах связано, на наш взгляд, с ослаблением ценотических позиций 
базальных видов, что ведет к преобладанию в их составе маргинальных 
грибов. Базальность -  это свойство вида занимать и удерживать основной 
объем су бстрата, тогда как маргинальность -  альтернативное понятие, от­
ражающее способность вида развиваться в небольших объемах субстрата 
на его периферийных участках. В частности, доминирующие в условиях 
городских зеленых насаждений Bjerkandera adusta, Cariolopsis trogii, 
Trametes gibbosa, T. versicolor относятся к маргинальным, л Fomes fomen­
tarius -  к базальным видам. К видам-маргиналам принадлежат также 
Stereum hirsutum и Schizophyllum commune (Арефьев, Мухин, 1997), явля­
ющиеся, как говорилось выше, антропофилами или рудералами.
По сути, базальность и маргинальность -  это отражение на ценотичес- 
ком уровне различных типов жизненных стратегий грибов. Отличия в би- 
оэкологических особенностях базальных и маргинальных видов на приме­
ре ксилотрофных грибов суммируются следующим образом (табл. 2).
Т а б л и ц а  2
Биоэкологические свойства базальных и маргинальных видов 
дереворазрушающих грибов
Базальные виды Маргинальные вноы
Высокая конкурентоспособность, виолент- 
ный (К) тип жизненных стратегий
Низкая конкурентоспособность, экспле- 
рентный, патиентный (г, L) типы жизненных 
стратегий
Эдификаторы микоценоячеек в относитель­
но стабильных и благоприятных лесорасти­
тельных условиях
Преобладают в неблагоприятных лесорасти­
тельных условиях
Приспособлены к развитию в субстратах 
большого объема, при сглаженных колеба­
ниях гидротермических условий
Приспособлены к развитию в субстратах ма­
лого объема при резких колебаниях гидро­
термических условий
Характеризуются крупными, многолетними 
баз идиомами
Характеризуются мелкими однолетними и 
однолетними зимующими базидиомами
32
Теоретические исследования
Стабильность, развитость лесных экосистем способствуют формиро­
ванию полночленных сообществ, где представлены как базальные, так и 
маргинальные элементы, а ухудшение условий ведет к преобладанию 
маргинальных видов. Общее направление дигрессионных сукцессий мож­
но представить в виде следующего ряда: полночленные микоценозы с 
эдификаторными базальными видами -> упрощенные с преобладанием 
поровых маргиналов -> рудеральные с преобладанием раневых маргина­
лов (Арефьев, Мухин, 1997).
По-видимому, при формировании рудеральных микоценозов отбор 
видов идет только по их способности существовать в специфических 
абиотических условиях рудеральных экотопов. Собственно, межвидо­
вые отношения грибов в процессах сингенеза сообществ рудеральных 
местообитаний, скорее всего, играют подчиненную роль. Следствием 
этого является эколого-ценотическая незамкнутость рудеральных мико­
ценозов -  неспособность ограничивать внедрение в их состав новых ви­
дов, что ведет к нестабильности их видового состава.
Экологические следствия антропогенной трансформации микобиоты
Одним из важных и легко просчитываемых следствий антропоген­
ных преобразований микобиоты и микоценозов является утрата ими 
климатогенно обусловленных региональных и зональных особенностей 
за счет «вымывания» стенобионтных видов и усиления роли видов 
убиквистов в процессах сингенеза. В качестве общей тенденции антро­
погенной перестройки микобиоты и микоценозов мы рассматриваем 
приобретение ими ксероморфных черт. На это указывает присутствие в 
составе, например, рудеральных ценозов ксилотрофных базидиомице­
тов и высокая биотическая активность видов лесостепной группы: 
Coriolopsis trogii, Stereum hirsutum, Schizophyllum commune, Trametes 
gibbosa, T. versicolor. Однако полной унификации не может быть, так 
как определенную часть микоценозов и микобиоты будут составлять 
апомицетные виды грибов. Тем не менее конечным результатом этих 
процессов должно стать формирование новой зонально-региональной 
структуры микобиоты.
Другим негативным следствием антропогенной трансформации 
экосистем является снижение адаптивного потенциала микобиоты 
(Mukhin, 1998), который определяется: 1) экологической пластичнос­
тью доминантных видов, 2) видовым разнообразием и 3) активностью 
видообразовательных процессов (рис. 3). Основной причиной сниже­
ния адаптивного потенциала является сокращение биологического 
разнообразия микобиоты. В силу этого процессы, контролируемые 
грибами, будут обеспечиваться маловидовыми комплексами. Это бу­
дет сочетаться с заменой коэволюционно сложившихся комплексов
зз
Г РИ Б Н Ы Е  С О О БЩ ЕС ТВ А  Л ЕС Н Ы Х  Э КО С И С ТЕМ
Адаптивный потенциал микобиоты
I. Экологическая 
пластичность
доминирующих 
видов обеспечивает 
приспособление 
микоценозов 
к актуальным 
изменениям среды
II. Биологическое 
разнообразие,
наличие ценорезерва 
обеспечивает 
приспособление 
микоценозов к 
векторизированно 
изменяющимся 
условиям среды 
в масштабах 
исторического 
времени
III. Видообразование
обеспечивает 
приспособленность 
микобиоты 
к изменениям среды 
в масштабах 
геологического 
времени
Рис. 3. Компоненты адаптивного потенциала микобиоты
доминирующих видов на более унифицированные и соответственно 
менее приспособленные.
С экологической точки зрения унификация микобиоты, снижение ее 
видового богатства, утрата коэволюционно сложившихся комплексов 
доминантов приведет к снижению стабильности и активности микоген- 
ных процессов. Это, в частности, подтверждают материалы по скорости 
биологического разложения древесины при различных уровнях антро­
погенной нагрузки: в рудеральных сообществах скорость данного про­
цесса снижается в 3 раза и более чем в 2 раза возрастает его нестабиль­
ность (табл. 3).
Т а б л и ц а  3
Активность (потеря массы, %) и стабильность (коэффициент вариации, %) 
процессов биологического разложения древесины 
при антропогенной трансформации грибных сообществ
Оцениваемый параметр
Уровень антропогенной трансформации микоценозов
нулевой средний сильный
Активность разложения 12,1±1,4 8,8±1,3 4,3± 1,1
Стабильность процессов 64,6± 11,4 84,2±16,9 142,6±41,4
В этой связи, как мы считаем, следует ожидать нарушения существу­
ющего баланса процессов биосинтеза и биодеструкции -  переход на бо­
лее низкий уровень (рис. 4).
Теоретические исследования
Рис. 4. Экологические следствия синантропизации микобиоты
И, наконец, синантропизация микобиоты, ведущая к включению ее ча­
сти в непосредственную среду обитания человека, может быть сопряжена 
с рядом практически значимых негативных последствий -  таких как био- 
повреждения материалов, сооружений и продуктов, болезни растений, 
животных и человека. Поэтому необходимо разработать подходы к оцен­
ке возможного «агрессивного» потенциала формирующейся синантроп- 
ной микобиоты, а также методы его возможной корректировки.
Заключение
Грибы контролируют обширное поле экосистемных функций, многие 
из которых являются уникальными. Для современного этапа эволюции 
микобиоты и слагающих ее грибных сообществ ведущим трендом являет­
ся процесс синантропизации, в результате которого природные, климато­
генные типы замещаются производными, антропогенными. Итогом ант­
ропогенных преобразований являются рудеральные варианты микобиоты 
и микоценозов. Последние можно охарактеризовать как обедненные в ви­
довом отношении эколого-ценотически незамкнутые сообщества, сло­
женные по преимуществу маргинальными видами грибов.
Вследствие всех этих процессов следует ожидать возникновения новой 
хорологической структуры микобиоты, нарушения баланса процессов
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биосинтеза и биодеструкции с переходом их на более низкий уровень и 
возможных прямых отрицательных последствий на качество условий жиз­
ни человека.
Поэтому изучение закономерностей синангропизации микобиоты рас­
сматривается нами в качестве одной из наиболее актуальных проблем со­
временной экологии и необходимого условия для разработки прогности­
ческих моделей микобиоты и грибных сообществ будущего при различ­
ных сценариях развития экологической ситуации.
Настоящая работа выполнена при финансовой поддержке Российско­
го фонда фундаментальных исследований: грант РФФИ N 98-04-48768 и 
подпрограммы «Биологическое разнообразие».
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Стратегии и функции грибных сообществ 
лесных экосистем
В.Г. Стороженко
Царство грибов составляет одну из основных организующих биосфе­
ру Земли планетарных групп организмов. Обладая огромным разнообра­
зием видов и способов взаимодействия с другими организмами, грибные 
сообщества занимают практически все пространство биосферы. Там, где 
присутствуют биологические организмы, где идет накопление биомассы, 
обязательно присутствуют и грибы, ее разрушающие.
Важнейший детерминационный признак грибов -  гетеротрофность -  
определяет их положение в структурах биологических сообществ как де­
структивного компонента биосферы, предназначенного природой для со­
хранения баланса материи и энергии, для обеспечения устойчивого разви­
тия всех ее структур.
С эволюционной точки зрения грибные, особенно дереворазрушаю­
щие комплексы, следует рассматривать как один из компонентов соци­
ального устройства биологических и в том числе лесных сообществ.
Логика эволюционного развития выработала у грибов ряд структур­
ных и функциональных качеств стратегического уровня, определяющих 
характер контактов с другими видами и сообществами организмов био­
сферы, взаимоотношения между видами и группировками грибов в мико­
ценозах.
Некоторые из этих функциональных качеств стратегического уровня 
рассмотрены в настоящем разделе и представлены статьями В.Г.Сторо- 
женко, М.А.Бондарцевой и В.А.Мухина. Эти исследования в целом сле­
дует рассматривать как теоретические разработки в области изучения 
структурных и функциональных возможностей одной из важнейших 
групп грибных организмов лесных экосистем.
В дополнение к этому далее мы рассмотрим деструктивную и форми­
рующую функции дереворазрушающих грибов.
Лесные экосистемы представляют собой наиболее значительные по 
объему сосредоточенной в них биомассы структуры живого покрова 
Земли.
Накапливаемая лесами биомасса огромна. В лесном покрове России, на­
пример, накоплено 79758,3 млн.тонн фитомассы древесины (Исаев и др.,
1993).
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Динамика накопления лесами биомассы при их естественном разви­
тии должна уравновешиваться динамикой ее разложения при определен­
ном уровне энергетического баланса для разных экологических условий. 
Если динамика накопления биомассы будет опережать динамику ее раз­
ложения, то можно представить масштабы экологических катастроф, ко­
торые возникнут от переизбытка накапливающихся отмерших остатков 
растительных организмов. К счастью, это не может произойти, так как у 
природы существуют механизмы регуляции процессов накопления и раз­
ложения растительных остатков. Одним из важных структурных компо­
нентов лесных сообществ, составляющих этот механизм, являются дере­
воразрушающие грибы (ДРГ). Благодаря многообразию видов контактов 
с высшими растениями, различные іруппы этих грибов способны разру­
шать не только древесину растительного отпада, но и древесину живых 
деревьев, участвуя в процессах отмирания деревьев. Повторим, что эво- 
люционно, как гетеротрофные организмы, ДРГ определены природой 
осуществлять разложение биомассы, накапливаемой автотрофами и дру­
гими организмами биосферы. Эта основная, фундаментальная стратеги­
ческая задача грибных сообществ на разных этапах генезиса биологиче­
ских систем, и в частности лесных сообществ, имеет воплощение во мно­
жестве более частных стратегических задач, которые можно рассматри­
вать и как функциональные возможности видов и комплексов грибов. 
Прежде всего, необходимо представить, что, следуя стратегии разложе­
ния биомассы, то есть осуществляя деструктивную функцию, грибы в то 
же время «должны» выполнять и функцию регулятора структур лесных 
сообществ в их развитии, то есть функцию восстановления и оптимиза­
ции консортивных связей в структурах фитоценозов. Акцентируя значе­
ние слова «должны», мы тем самым подчеркиваем однополярность, од­
нонаправленность функции деструкции и функции восстановления и 
формирования у ДРГ, в том числе и у грибов биотрофной группы. Раз­
личная функциональная направленность ДРГ осуществляется только на 
организменном уровне. На социальном уровне эти функции являются од­
нонаправленными. Основанием к этому служит признание того, что лес­
ные сообщества рассматриваются как системы, состоящие из организмов 
разных царств и видов, выполняющих различные функции, совместное 
развитие которых направлено на формирование более совершенных и 
более устойчивых сообществ. Именно потому, что грибы являются од­
ним из органов растительного социума, что виды и группировки грибов 
входят в число консортов и консорций сообщества как единого организ­
ма, их деятельность подчинена той же основной стратегической задаче 
оптимизации структурно-функционального устройства лесов. Поэтому 
можно говорить о том, что лесные биогеоценозы, как биологические си­
стемы, постоянно и безальтернативно стремятся к оптимизации всех, в
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том числе и грибных, структур. Грибные дереворазрушающие сообщест­
ва также постоянно и безальтернативно участвуют в оптимизации струк­
тур других компонентов биогеоценозов.
Эта логика развития лесных сообществ определяет и другие обяза­
тельные качества группировок грибов и в целом микоценозов, которые 
правомерно трактовать как функции.
Эволюционное развитие лесного биогеоценоза в одном экотопе может 
включать различные фазы развития -  от самых простых до самых слож­
ных, климаксовых. В каждый период развития лесного биогеоценоза его 
микоценоз, а в его составе дереворазрушающий комплекс, имеет опреде­
ленные параметры качественных и количественных характеристик, зако­
номерно изменяющиеся с изменением структур фитоценозов. Так же, как 
мы имеем возможность представить сукцессионный ряд развития фитоце­
ноза, существует возможность представить сукцессионный ряд развития 
микоценоза. Эти изменения не являются случайными, но относятся к раз­
ряду стратегических функциональных качеств грибных, в том числе дере­
воразрушающих сообществ. К их числу следует отнести три основные 
стратегические функциональные качества:
1. Способность изменять количественные показатели биомассы вида 
или видов в определенных условиях.
2. Способность изменять качественный состав группировок грибов, 
то есть изменять соотношение видов грибов в микосинузиях и в целом в 
микоценозе.
3. Способность изменять характер взаимоотношений с автотрофами 
и другими организмами лесных сообществ, то есть изменять патоген­
ность, агрессивность, вирулентность для изменения структур фитоцено­
зов в целом.
Перечисленные стратегические функциональные качества всегда про­
являются в единстве и представляют тот механизм саморегуляции, кото­
рый участвует в формировании устойчивых структур биогеоценозов в их 
эволюционном стремлении к оптимальному развитию. Анализ структур 
фитоценозов и микоценозов в лесах различного формационного состава 
позволяет без труда проиллюстрировать на примерах представленные вы­
ше теоретические положения.
Рассмотрим классический для лесной фитопатологии пример форми­
рования фитоценозов и микоценозов при создании и дальнейшем росте 
искусственных древостоев ели или сосны.
Искусственные древостой, тем более создаваемые на нелесных площа­
дях или в некоренных условиях произрастания высаживаемой породы, по 
схемам, не соответствующим естественным условиям возобновления, из­
начально являются неустойчивыми и в соответствии со стратегическими 
задачами эволюционного развития должны быть переформированы в
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соответствующие экотопу сообщества. Механизм переформирования 
простых структур в сложные всегда присутствует в лесных сообществах, 
какого бы строения они не были. Эта перестройка, в начальных этапах ко­
торой неустойчивый биогеоценоз разрушается до приемлемого по кон- 
сортивным связям уровня, есть не что иное как один из этапов формиро­
вания устойчивых структур лесного сообщества.
Разрушение неустойчивого биогеоценоза осуществляют грибы био­
трофного комплекса, поражающие живые деревья, способные к быстрому 
накоплению биомассы, воспитанию высокой патогенности и агрессивно­
сти и, как следствие, к масштабному поражению древостоев с образова­
нием очагов распространения, усыхания, зачастую приводящего к полно­
му распаду древостоев. Уровни поражения древостоев в таких случаях 
могут быть очень высокими и достигать 100%. К числу таких возбудите­
лей для древостоев сосны и ели относятся, как известно, Heterobasidion 
annosum (Fr.) Bref., Armillariella mellea (Vahl. et Fr.) Karst, и некоторые 
другие. На месте разрушенных древостоев могут формироваться другие, 
более отвечающие условиям экотопа. При этом путь до этих «более отве­
чающих» может быть очень долог, иногда через смену лесных формаций.
По мере формирования в последующих поколениях разновозрастной 
структуры древостоев изменяется состав грибных дереворазрушающих 
комплексов, усложняется состав микоценозов, снижается инфекционный 
фон агрессивных видов, увеличивается количество видов с меньшей аг­
рессивностью
При этом показателем снижения уровня агрессивности биотрофного 
фона у хвойных пород, например, является соотношение видов грибов, 
вызывающих коррозионные и деструктивные гнили. Этот баланс посто­
янно меняется в соответствии с изменением структур фитоценозов хвой­
ных биогеоценозов.
В древостоях климаксовых структур он близок к 1 или склоняется в 
область незначительного преобладания возбудителей, вызывающих дест­
руктивные гнили.
В разновозрастных устойчивых древостоях, в которые трансформиру­
ются лесные культуры в процессе длительной эволюции при условии ес­
тественного развития, никогда не образуются очаги распространения аг­
рессивных видов возбудителей, и поражение, как правило, носит диффуз­
ный характер.
В то же время, по экспериментальным данным, полученным для лесов 
практически всех зон растительности, не затронутых антропогенной дея­
тельностью, существуют критические величины поражения, выше кото­
рых пораженность древостоев не поднимается. Например, для еловых ле­
сов зоны тайги климаксовых и близких к ним фаз динамики поражение 
древостоев ДРГ биотрофного комплекса не превышает 20%, древостоев
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других фаз динамики, особенно дигрессивных, может достигать 30-35%, 
но не выше 40%.
Можно утверждать, что при эволюционном развитии лесных сооб­
ществ такие величины грибного биотрофного воздействия являются оп­
тимальными для выполнения грибами этой группы функции регулирова­
ния структур фитоценозов и в целом биогеоценозов без существенной их 
перестройки.
В то же время понятно, что на формирование структур биогеоценозов 
оказывают существенное, а зачастую решающее влияние другие постоян­
но действующие дестабилизирующие факторы -  абиотические. Их воз­
действие носит только разрушающий характер и заставляет лесные сооб­
щества находиться в постоянном сукцессионном движении. В этом дви­
жении ДРГ принимают участие как компонент формирующий, оптимизи­
рующий структуры лесов.
Необходимо также отметить, что рассмотренные выше положения 
следует рассматривать в неразрывной связи с другими стратегическими 
направлениями функционирования ДРГ.
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Афиллофороидные грибы особо охраняемых 
природных территорий Республики Карелия
МЛ. Бондарцева, В.И. Крутов, В.М. Лосицкая
Леса Карелии как объект сохранения природного разнообразия 
таежной биоты. Современное состояние
Республика Карелия расположена на северо-западе европейской час­
ти России, между 66°40’ и 60°40’ с. ш., на восточной окраине Феннос- 
кандинавского (Балтийского) кристаллического щита и отличается ха­
рактерным сильно пересеченным рельефом. Климат республики умерен­
но холодный, переходный от морского к континентальному, с коротким 
прохладным летом и продолжительной, но сравнительно мягкой зимой, 
высокой относительной влажностью воздуха и значительным количест­
вом осадков. Он формируется под влиянием переноса воздушных масс с 
находящихся в относительной близости Атлантического океана и Барен­
цева моря.
Географическое положение, особенности рельефа и значительная про­
тяженность с севера на юг (около 700 км) во многом определяют специ­
фичность почвенно-климатических условий, характер и распространение 
растительности в отдельных ее частях. Карелия, наряду с территориями 
Финляндии, Мурманской обл. и северной части Ленинградской обл., от­
носится к однородному биогеографическому региону -  Восточной Фен- 
носкандии.
Вся территория Карелии расположена в пределах таежной зоны, при­
чем большая ее часть (около 61%) -  севернее г. Медвежьегорска (около 
63 °5’ с. ш. ) -  относится к подзоне северной тайги, или полосе воронич- 
но-лишайниково-зеленомошных хвойных лесов, остальная часть (около 
39%) -  к подзоне средней тайги, или полосе зеленомошных хвойных ле­
сов (Яковлев, Воронова, 1959).
Карелию называют краем лесов и озер. Леса занимают более 50% тер­
ритории республики (лесистость региона без учета акваторий наиболее 
крупных водоемов — около 60%) и являются одним из основных ее при­
родных богатств. Они характеризуются абсолютным преобладанием 
хвойных пород: сосны (Pinus sylvestris) и ели (Picea abies и P. obovata),
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которые занимают 88,9% лесопокрытой плот а  ли, в том числе сосна -  
63,8%. На остальной территории произрастают лиственные породы: бере­
зы повислая (Betula pendula) и пушистая (В. pubescens) -  около 10%, оси­
на (Populus tremula) и виды ольхи (Alnus іпсапа и A. glutinosa) -  около 1%. 
Лиственные породы в качестве примеси входят в состав хвойных лесов 
или образуют вторичные производные древостой. Породный состав лесов 
по лесорастительным подзонам существенно различается. В подзоне се­
верной тайги доминирующее положение занимает сосна -  около 75%, до­
ля лиственных составляет около 5-6%. В подзоне средней тайги удельный 
вес лиственных в результате происходящей после рубки смены пород 
увеличивается в среднем до 20%, остальная лесопокрытая площадь при­
мерно поровну распределяется между сосной и елью.
Кроме перечисленных лесообразующих пород, на территории Каре­
лии естественно произрастает ряд редких для региона видов деревьев, в 
основном ограниченно встречающихся в составе смешанных хвойно-ли­
ственных древостоев (Андреев, 1977; Лантратова, 1991). Так, на юго-вос­
токе республики (Пудожский р-н) проходит западная граница ареала ли­
ственницы Сукачева (Larix sukaczewii). В южную и среднюю Карелию, до 
границы средней и северной подзон тайги, заходят ареалы липы мелколи­
стной (7/7/а cordata), вязов шершавого (Ulmus glabra) и гладкого (U. Іае- 
vis). В 50 км южнее Петрозаводска проходит северная граница распрост­
ранения клена остролистного (Acer platanoides). Кроме того, за почти 
двухвековую историю интродукции на территорию Карелии завезено 136 
видов древесных пород, среди которых из хвойных наиболее представле­
ны 4 рода: Abies (11 видов), Pinus (10), Larix и Picea (по 9), из лиственных: 
Acer (10), Betula (9), Quercus (5) и др. Основными центрами интродукции 
являются южные районы республики, в первую очередь это о. Валаам, 
города Сортавала, Петрозаводск, Олонец и их окрестности, где имеются 
многочисленные старые (до 80-100 лет) посадки этих пород (Андреев, 
1977). В подавляющем большинстве они использовались для обогащения 
местной дендрофлоры и озеленения населенных мест. Две породы -  лист­
венница сибирская (Larix sibirica) и в меньшей степени сосна кедровая 
сибирская, или кедр сибирский (Pinus sibirica), вводились в лесные куль­
туры при облесении вырубок, особенно в течение последних пятидесяти 
лет. К настоящему времени в южных районах республики имеется значи­
тельное число искусственно созданных и успешно растущих насаждений 
лиственницы сибирской и несколько участков кедра сибирского.
В связи с глобальным антропогенным воздействием на природную 
среду в последние годы широко обсуждается проблема сохранения есте­
ственных коренных, ненарушенных или слабо нарушенных хозяйствен­
ной деятельностью бореальных лесов -  резерватов природного разнооб­
разия таежной биоты, -  пока еще широко представленных на территории
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России, в частности в Карелии. Таких лесов практически уже нет в стра­
нах Западной Европы, поэтому мониторинг природных экосистем и от­
дельных их компонентов, представленных разнообразными группами ор­
ганизмов (растениями, насекомыми, грибами и др.), относится к числу ак­
туальных задач биологии. На территории республики к настоящему вре­
мени функционируют три государственных природных заповедника: 
«Кивач», «Костомукшский» и карельская часть заповедника «Канда­
лакшский»; два крупных национальных парка: «Паанаярви» и «Водлозер- 
ский». Имеются также десятки различных заказников и памятников при­
роды, в том числе лесных. Среди них заказник «Кижский» с о. Кижи, на 
котором расположен знаменитый музей-заповедник «Кижи»; заказник 
девственных и темнохвойных лесов, где сохраняется естественный мас­
сив ельников, в прошлом широко распространенных в среднетаежной 
подзоне Карелии; заказник высокопродуктивного елового насаждения с 
участием лиственницы сибирской (140-160-летнего возраста) и ольхи 
черной, заказники березы карельской и ряд других (Особо охраняемые ..,
1995). К объектам, имеющим природоохранный статус, относятся также 
уникально-историческая и природно-ландшафтная территория «Валаам» 
(с 1999 г., -  природный парк) с многочисленными высоковозрастными 
посадками хвойных и лиственных экзотов и слабо затронутыми хозяйст­
венной деятельностью массивами сосновых и еловых лесов; курортные 
леса вокруг санатория «Марциальные воды».
По состоянию на 1 января 1998 г. площадь всех категорий ООПТ со­
ставляет 957,5 тыс. га, или 5,3% от общей площади республики (Государ­
ственный доклад .., 1998). Кроме этого, во исполнение российско-фин­
ляндской программы развития устойчивого лесного хозяйства и сохране­
ния биоразнообразия на Северо-Западе России в 1997-1998 гг. Карель­
ским научным центром РАН проведена инвентаризация и дано научное 
обоснование создания на территории Карелии нескольких новых нацио­
нальных парков: «Калевальского», «Тулос», «Койтайоки-Толвоярви» и 
«Ладожских шхер» вдоль российско-финляндской границы, «Керетьско- 
го», «Поньгомского» и других вдоль побережья Белого моря. Одна из 
главных целей этой работы -  сохранение еще уцелевших нефрагментиро- 
ванных массивов естественных (коренных) лесов и присущего им при­
родного разнообразия таежной биоты.
Афиллофороидные грибы как показатели биологического 
разнообразия и индикаторы лесных экосистем
Состояние лесных экосистем принято оценивать с позиций биологиче­
ского разнообразия входящих в их состав высших растений (включая мо­
хообразные), а в последние годы также и лишайников. Между тем, грибы
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являются одним из важнейших компонентов гетеротрофного блока лес­
ных биогеоценозов Они развиваются во всех экологических нишах, всту­
пают в симбиотрофные отношения с подавляющим большинством выс­
ших растений, разлагают органические субстраты различного происхож­
дения. Однако в нормальном функционировании лесных экосистем осо­
бая роль принадлежит грибам-редуцентам древесины, или ксилотрофам. 
Большая часть из них относится к группе афиллофороидных грибов, ра­
нее составлявших порядок Aphyllophorales, а в настоящее время рассмат­
риваемых в составе нескольких порядков. Представители различных се­
мейств и родов активно участвуют в разложении древесины на всех ста­
диях этого процесса. Например, Phellinus ріпі (сосновая губка), Ph. 
chrysoloma (еловая губка), Ph. tremulae (ложный осиновый трутовик), Ph. 
igniarius (ложный березовый трутовик), Heterobasidion annosum (корне­
вая губка) и другие виды являются широко распространенными возбуди­
телями стволовых и корневых гнилей древесно-кустарниковых пород и 
достаточно хорошо изучены. Основная часть ввдов афиллофороидных 
грибов относится к группе сапротрофов, развивающихся на древесном от­
паде и опаде различной степени разложения, некоторые виды растут на 
почве или являются микоризообразователями. Все грибы этой группы ак­
тивно участвуют в круговороте веществ и соответственно в формирова­
нии специфических особенностей биогеоценоза. В связи с этим уровень 
биоразнообразия представителей порядка в экосистемах является показа­
телем их состояния.
К настоящему времени сложилось мнение, что дереворазрушающие 
грибы (ДРГ) являются перспективным объектом при оценке антропоген­
ного воздействия на лесные экосистемы (Жлоба, 1987; Маркелов и др., 
1991; Научные основы . , 1992; Арефьев, 1996). Их видовой состав в ле­
сах, подверженных антропогенному воздействию, сильно обеднен, при­
чем происходит замещение чувствительных ввдов широко распростра­
ненными видами -  эвритрофами. Наибольшее видовое разнообразие ДРГ 
характерно для старых естественных, мало затронутых интенсивной хо­
зяйственной деятельностью лесных фитоценозов, что в значительной ме­
ре связано с наличием здесь большого количества мертвой древесины -  
субстрата для развития этих грибов (Юпина, 1988; Мухин, 1993; Бовдар- 
цеваидр., 1994; Брындина, 1997; Медведев, 1998).
В странах Северной Европы (Норвегия, Швеция, Финляндия) афилло­
фороидные грибы, преимущественно трутовые (Polyporaceae s. 1.), широко 
используются в качестве индикаторных ввдов при выявлении старых есте­
ственных лесов с целью охраны последних. В Швеции (Karstrom, 1992), в 
частности для ельников, предложен и применяется на практике так называ­
емый «тетраэдр» (см. рис.) индикаторных ввдов, которые подобраны таким 
образом, чтобы после небольшой подготовки их могли бы узнать даже
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неспециалисты. Набор указанных видов призван помочь в оперативной 
оценке охранной ценности насаждения. При этом, чем выше разряд (или за­
нимаемая ступень) обнаруженных в лесу видов, тем ценнее насаждение. Од­
нако известные финские микологи Котиранта, Ниемеля (KotirantajaNiemela, 
1996) высказали мнение, что при общем правильном подходе используемый 
в Швеции метод является довольно грубым и может, по ряду причин, давать 
ошибочное представление о состоянии насаждения.
На основании своих исследований эти авторы пришли к выводу, что 
только наличие определенного спектра трутовых грибов, включая
А
Skeletocutis
odora
Fomitopsis
rosea
Phellinus
ferrugineofuscus
«Тетраэдр» индикаторных видов трутовых грибов для 
старых ельников Швеции (по: Karstrom, 1992)
П р и м е ч а н и е .  Треугольник иллюстрирует последовательность накопления 
мертвой древесины в еловом лесу. Fomitopsis rosea и Phellinus ferrugineofuscus 
почти всегда представлены в естественных (коренных) ельниках. Если эти виды 
присутствуют там в большом количестве, то в таких лесах обычны также 
Amylocystis Іарропіса и Phlebia centrifuga. Skeletocutis odora приурочен к лучшим 
(ценным) перспективным для охраны лесам
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редкие виды, позволяет установить историю происхождения насажде­
ния (коренное или производное) и, наряду с лесоводственными параме­
трами, послужить надежными показателями «девственности» или нару­
шенное™ лесной экосистемы. Ими предложены наборы из 20 индика­
торных видов для старых и из 13 видов для девственных сосновых и 
еловых лесов. К грибам-индикаторам старых лесов отнесены виды, 
встречающиеся в хвойных древостоях, не подвергавшихся рубкам (не 
считая выборочных) в течение многих десятилетий и не пройденных 
сплошными рубками современного типа. Они характерны для заключи­
тельной фазы лесной сукцессии, когда древостой считается старым и 
имеется большое количество естественного валежа. Под индикаторами 
девственных лесов понимаются дереворазрушающие грибы, растущие 
почти исключительно в самых старых хвойных лесах. Их популяции не 
сохраняются в насаждениях, нарушенных лесозаготовками или иной 
хозяйственной деятельностью. Некоторые виды из этой группы встре­
чаются только на замшелом разложившемся валежнике, на лежащих 
сухих или очень толстых старых стволах (Kotiranta, Niemela, 1996). По 
наличию этих видов дается балльная оценка степени нарушенное™ на­
саждения и его охранной ценности. Для этого виды-индикаторы старо­
го леса оцениваются баллом «1», девственного (очень старого) леса -  
баллом «2». При сумме баллов, равной 10-19, массив считается заслу­
живающим охраны, при сумме 20-29 -  ценным и 30-46 -  особо цен­
ным, уникальным.
Кроме того, в упомянутой монографии приведены списки и дано опи­
сание 124 видов афиллофороидных, в том числе 62 видов трутовых гри­
бов, находящихся под угрозой исчезновения, редких и нуждающихся в 
охране на территории Финляндии, а также аналогичные списки трутови­
ков для Швеции (71 вид) и Норвегии (76 видов). Этот перечень видов, на­
ходящихся под угрозой, в 1995 г. утвержден Министерством окружаю­
щей среды Финляндии. Придание охранного статуса отдельным видам 
грибов предполагает соответственно и сохранение лесных биотопов, где 
они представлены.
Исследования в данном направлении в последние годы получают раз­
витие в различных регионах России. Кроме вышеперечисленных отечест­
венных работ, посвященных рассматриваемой проблеме, представляют 
интерес материалы исследований ТАПензиной (1996), которая называет 
23 вида трутовых грибов -  возможных индикаторов коренных лесов, -  за­
служивающих охраны на территории Бурятии. С 1990 г. нами проводится 
изучение видового состава и струіауры комплексов афиллофороидных 
грибов в лесных экосистемах Карелии (Бондарцева, Свищ, 1993; Бондар­
цева и др., 1996, 1997, 1999; Лосицкая, 1997; Крутов и др., 1998 а, б; Кру­
тов, Лосицкая, 1999).
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Наши исследования были сосредоточены в основном в естественных 
(коренных) лесах на охраняемых или планируемых к охране природных 
территориях, которые оптимальны для такого рода исследований: в евро­
пейской части России это редкая возможность изучить еще сохранивши­
еся коренные леса. Представленные здесь лесные экосистемы в опреде­
ленной мере могут быть использованы в качестве тест-объектов при оцен­
ке антропогенного влияния на биологическое разнообразие организмов, в 
том числе рассматриваемой трофической группы грибов, в близких лесо­
растительных условиях.
Одним из объектов нашего внимания в 1990-1997 гг. был Государст­
венный природный заповедник «Кивач», основанный в 1931 г. в Кондо­
пожском районе Республики Карелия с целью охраны и восстановления 
типичных природных комплексов среднетаежной подзоны, организации 
стационарных научных исследований, инвентаризации природных объек­
тов (Белоусова, 1992). Заповедник занимает территорию 10,6 тыс. га с ох­
ранной (буферной) зоной вокруг него в 6,2 тыс. га, из которых около 82% 
покрыто лесом. Преобладающей породой является сосна -  42%, ель зани­
мает 32% лесопокрытой площади, на долю березы приходится около 19 и 
осины -  7%. Во втором ярусе или подлеске присутствуют ольха серая и 
черная, вяз шершавый, липа мелколистная, различные виды ив. Средний 
возраст лесов -  150 лет (от 50 до 270 лет), более 80% из них -  спелые и 
перестойные древостой. Видовой состав афиллофороидных грибов изуча­
ли на 9 постоянных пробных площадях Института леса Карельского НЦ 
РАН и за их пределами в условно-коренных и производных древостоях. 
Условно-коренные леса были представлены сосняками черничными VI и 
VIII классов возраста, брусничным и лишайниковым IX класса, а также 
ельником черничным VII класса, производные древостой -  сосняком чер­
ничным III класса, сосняками брусничными III и IV классов и березняком 
разнотравным V класса возраста. Кроме того, были проведены сборы в 
осиннике разнотравном VIII класса возраста.
Следующий объект -  Государственный республиканский заказник 
«Кижский», расположенный в северо-западной части Онежского озера у 
южной оконечности Заонежского полуострова. В его состав входит не­
сколько сотен островов Кижского архипелага, самый крупный из кото­
рых -  Большой Клименецкий (147 км2). Размер остальных -  преимуще­
ственно от 1 до 5 км2. Наиболее известен из них о.Кижи (2,67 км2) с ис­
торико-архитектурным и этнографическим музеем-заповедником «Ки­
жи», давший название всему архипелагу. Заказник создан с целью со­
хранения уникального природного комплекса Кижских шхер. Сочета­
ние плодородных слабокислых почв с относительно мягким климатом 
обеспечивает развитие разнообразного растительного покрова. На дан­
ной территории выявлены 423 вида сосудистых растений (Кузнецов,
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1993). По составу растительного покрова Кижские острова относят к 
среднетаежной подзоне сосново-еловых лесов Заонежского флористи­
ческого района (Раменская, 1983). Острова Кижского архипелага в раз­
личной степени затронуты хозяйственной деятельностью. Так, на о. Ки­
жи в результате многовекового антропогенного воздействия естествен­
ные леса были вырублены и в настоящее время доминирующим типом 
растительности являются луга. Древесная растительность уцелела толь­
ко в узкой прибрежной зоне острова шириной от 3 до 30 м. Здесь встре­
чаются представители как бореально-неморальной флоры -  вязы глад­
кий и шершавый (Ulmus laevis, U. glabra) преимущественно в возрасте 
35-50 лет (шах 80 лет), так и евроазиатской -  ольха черная (Alnus gluti- 
nosa), ива козья (Salix саргеа) и некоторые другие. Преобладают виды с 
широкой экологической амплитудой, фактически встречающиеся на 
территории всей южной Карелии (Штанько, Лантратова, 1985). Остров 
Б .Клименецкий в меньшей степени затронут хозяйственной деятельнос­
тью человека, чем о.Кижи. Здесь сохранились естественные еловые ле­
са, в основном черничные, кисличные и разнотравно-черничные, а так­
же сосняки черничные и разнотравно-черничные. Преобладающими по­
родами являются ель, сосна, осина, береза и ольха.
Сведения о дереворазрушающих грибах Кижских островов довольно 
скудны. В гербарии Хельсинкского университета хранятся образцы 
Gloeophyllum odoratum (Wulfen: Fr.) Imazeki и Phellinus igniarius (L: Fr.) 
Quel., собранные в 1863 г. А.Куллхемом (A.Kullhem) на о.Кижи и опреде­
ленные финским микологом Нюбергом (W.Nyberg), а также Bjerkandera 
adusta (Willd.: Fr.) P.Karst., Ganoderma lipsiense (Batsch) G.F.Atk., Oxyporus 
populinus (Fr.) Donk, собранные в 1991 г. П.Уотилой (P.Uotila) и определен­
ные Т.Ниемеля (T.Niemela). Четыре вида: Daedaleopsis confragosa (Bolton: 
Ft.) J.Schrot., Phellinus igniarius (L.: Fr.) Quel., Plicatura nivea (Fr.) Karst., 
Stereum hirsutum (Willd.: Fr.) Gray были собраны в 1997 г. А.В.Полевым 
(Институт леса КарНЦ РАН) на о. Б.Клименецкий и один -  Oligoporus сае- 
sius (Schrad.: Fr.) Gilb. etRyvarden-н ао . Волкостров. В 1996и 1998 гг. на­
ми проведены разовые сборы на островах Кижи и Гоголев и в 1997 г. 
А.В.Руоколайнен -  на о. Б.Клименецкий.
Аналогичные исследования были выполнены в 1995 г. на островах 
Валаам и Скитский Валаамского архипелага. Микобиота Валаама до по­
следнего времени была слабо изучена. При фитопатологической оценке 
состояния лесных фитоценозов и посадок интродуцированных древес­
ных пород на данной территории были зарегистрированы 32 вида мик- 
ро- и макромицетов, из которых 15 относятся к афиллофороидным гри­
бам (Экосистемы Валаама 1989). Этот объект интересен не только 
всемирно известными историко-архитектурными памятниками, но и 
уникальными природными условиями и растительными сообществами.
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Он включает около 50 островов общей площадью почти 36 км2, располо­
женных в северной части Ладожского озера. Здесь насчитывается 495 ви­
дов сосудистых растений, что составляет почти 45% от общего числа ви­
дов, произрастающих на территории Карелии. Согласно принятой в рес­
публике классификации лесных ландшафтов, территория Валаамского 
архипелага может быть отнесена к ландшафту скальному слабозаболо­
ченному с преобладанием сосновых местообитаний (Экосистемы Валаа­
ма .., 1989). По лесотипологическому районированию леса этой террито­
рии относятся к округу елово-сосновых лесов Приладожской низменно­
сти (Яковлев, Воронова, 1959), входящему в состав среднетаежной под­
зоны. Более половины (59,4%) лесопокрытой площади Валаама занима­
ют сосновые древостой, приуроченные преимущественно к сложенным 
кристаллическими породами повышенным элементам рельефа. Ельника­
ми покрыто 34,4% площади, однако ель распространена практически так 
же широко, как и сосна, встречаясь в качестве примеси (до 3-5 ед.) во 
многих сосновых насаждениях. Характерной особенностью хвойных ле­
сов Валаама является их высокий возраст: древостой старше 140 лет со­
ставляют 46,6%, в том числе свыше 200 лет -  3,3%.
Незначительную долю составляют лиственные древостой: березняки -  
5,1, черноолынаники -  0,4 и осинники -  0,1%. В подлеске смешанных 
хвойно-лиственных древостоев довольно часто встречается клен остроли­
стный.
Особый интерес представляют посадки интродуцированных пород, за­
нимающие территорию 0,6% и являющиеся неотъемлемой и неповтори­
мой чертой валаамского ландшафта: лиственницы сибирской (0,2), пихты 
сибирской (менее 0,1), сосны кедровой сибирской (менее 0,1) и дуба че­
решчатого (0,2%). Они имеют высокий возраст (около 130 лет), хорошо 
растут и возобновляются естественным путем, особенно пихта сибирская. 
Вместе с тем, старые посадки пихты подвергаются интенсивному антро­
погенному воздействию (механические повреждения), а также поврежде­
нию лосем, приводящему к развитию раневых гнилей, суховершинности 
и отмиранию отдельных деревьев (Экосистемы Валаама .., 1989).
Основные сборы афиллофороидных грибов осуществлены в конце 
сентября 1995 г. Кроме того, были определены образцы, собранные в ию­
ле-августе того же года группой сотрудников Лаборатории систематики 
и географии грибов Ботанического института им. В.Л.Комарова РАН (Ло- 
сицкая, 1997).
С 1997 г. изучение биологического разнообразия афиллофороидных 
грибов продолжено в рамках двух российско-финляндских проектов: «Ин­
вентаризация территорий планируемых национальных парков «Калеваль- 
ского», «Тулос» и «Койтайоки-Толвоярви» в приграничной полосе с Фин­
ляндией и «Инвентаризация и изучение биологического разнообразия на
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территории Республики Карелия». Целью этих проектов были инвентари­
зация биоты на территории региона и выявление наиболее ценных, с точ­
ки зрения сохранения естественного разнообразия, в первую очередь нена­
рушенных участков коренных лесов. В 1997 г. сборы грибов проведены в 
лесах заповедника «Костомукшский» и его окрестностей, а также на тер­
ритории планируемого национального парка «Кале вальс кий» (Вокнаво- 
локское лесничество). Эти объекты, находящиеся в приграничной полосе, 
до последнего времени были недоступны для исследователей. В 
1995-1996 гг. видовое разнообразие дереворазрушающих (трутовых) гри­
бов в лесах Вокнаволокского лесничества изучала финская исследователь­
ница Линдгрен (Lindgren). Список собранных ДРГ составил 81 вид. Опре­
деление грибов выполнено ею и проф. Ниемеля (Niemela) из Хельсинкско­
го университета. Эти данные были включены в обобщающую статью 
(Крутов и др., 1998 б).
Государственный природный заповедник «Костомукшский» площа­
дью 47,6 тыс. га создан в 1983 г. с целью сохранения еще не затронутого 
активной хозяйственной деятельностью типичного участка северотаеж­
ной подзоны европейской части России. Он расположен на северо-западе 
Карелии в пределах Балтийского кристаллического щита на восточном 
склоне Западно-Карельской возвышенности в 25 км от г.Костомукши. 
Вследствие этого территория заповедника характеризуется значительной 
расчлененностью рельефа, что наряду с почвенно-гидрологическими осо­
бенностями обусловило большое разнообразие типов леса. Более 50% 
территории занято девственными лесами при господстве сосняков с не­
большой примесью лиственных (84% от лесопокрытой площади), кото­
рые приурочены к вершинам гряд, верхним и средним частям склонов. 
Около 16% приходится на ельники, произрастающие в основном у подно­
жий склонов, в долинах рек и ручьев. Производные березняки и осинни­
ки составляют менее 1% (Белоусова, 1992; Особо охраняемые .. , 1995). 
Объектами нашего изучения здесь были сосняки воронично-черничные 
IV, VI и VII классов возраста -  наиболее распространенный в данном рай­
оне тип леса. Сбор грибов проводили на постоянных пробных площадях 
Института леса КарНЦ РАН, заложенных на территории заповедника, по 
его границе и на различном удалении (0,5-23 км) от Костомукшского гор­
но-обогатительного комбината.
Планируемый к созданию национальный парк «Калевальский» (пло­
щадь около 100 тыс. га) расположен к северу от заповедника «Косто­
мукшский» на северной оконечности Западно-Карельской возвышенно­
сти и полностью охватывает территорию Вокнаволокского лесничества 
Костомукшского лесхоза. Около 70% его территории покрыто лесами, 
средний возраст которых 120-160 лет, максимальный -  450 лет. Доми­
нируют сосняки, занимающие около 85% покрытой лесом площади.
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Большая часть из них неоднократно пройдена пожарами. Преобладаю­
щие типы сосновых лесов -  черничники скальные и свежие. На долю 
ельников, приуроченных к пониженным местоположениям, поймам рек 
и ручьев, приходится примерно 10% лесных земель. Иногда встречают­
ся березняки, редко осинники.
На данной территории изучение афиллофороидных грибов осуществля­
лось преимущественно в сосновых древостоях разных типов леса 80-160- 
летнего возраста и в ельниках черничных и приручейных того же возраста.
В 1998 г. выполнен разовый сбор афиллофороидных грибов в сосновых 
древостоях национального парка «Паанаярви». Парк образован в 1991 г. с 
целью сохранения уникальной природы района оз.Паанаярви, расположен­
ного на северо-западе Карелии, вблизи Северного полярного круга. Его 
площадь -  103,3 тыс. га. Западная граница парка совпадает с государствен­
ной границей с Финляндией и с восточной границей финского националь­
ного парка «Оуланка». Основные достопримечательности парка: оз.Паана­
ярви, гора Нуоронен -  самая высокая в Карелии (575,7 м), водопад Кивак- 
коски и обширный массив девственной еловой тайги -  ельники занимают 
80% лесопокрытой площади. В горах хорошо выражена вертикальная зо­
нальность растительности: горные еловые леса, горная лесотундра и горная 
тундра. Сосновые леса представлены в основном в пойме р.Оланги. Эго ин­
тересный объект для дальнейших микологических исследований.
Материалами данной работы послужили выполненные в разные годы 
М.А.Бондарцевой, В.И.Крутовым и В.М.Лосицкой сборы афиллофороид­
ных грибов на перечисленных особо охраняемых и планируемых к охра­
не природных территориях в Республике Карелия, а также сборы М.Линд- 
грен (M.Lindgren) в лесах планируемого НП «Калевальский». Кроме того, 
в работе учтены коллекции афиллофороидных грибов, собранные 
Л.Г.Свищ (БИН РАН), С.Н.Кивиниеми и А.В.Руоколайнен (Институт ле­
са КарНЦ РАН) и переданные авторам для определения. Изучение видо­
вого состава афиллофороидных грибов проводили в основном маршрут­
ным методом с указанием субстрата и типа местообитания. При сборах 
учитывали не только грибы-ксилотрофы, растущие на живых, сухостой­
ных или валежных деревьях, а также на детрите разной степени разложе­
ния, но и виды, произрастающие на почве. Для широкоизвестных видов 
отмечалось местонахождение, базидиомы более редких видов были гер­
баризированы. Определение проведено М.А.Бондарцевой и В.МЛосиц- 
кой с использованием современной микологической литературы (Бондар­
цева, Пармасто,1986; Ryvarden, Gilbertson, 1993, 1994; The Corticiaceae of 
North Europe, 1973-1988; Nordic Macromycetes, 1997; Бондарцева, 1998). 
Собранные и определенные образцы хранятся в микологическом герба­
рии Ботанического института им. В.Л.Комарова РАН (LE) и частично в 
Институте леса КарНЦ РАН.
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Афиллофороидные грибы в заповедных и охраняемых территориях
Карелии
Грибы этой группы до последнего времени были изучены недостаточ­
но и неравномерно. В результате наших исследований общий список ви­
дов был значительно пополнен, однако неравномерность в изучении от­
дельных охраняемых территорий остается. Таксономическая характерис­
тика афиллофороидных грибов на охраняемых природных территориях 
Карелии представлена в табл. 1. Список видов по всем ООТП с указани­
ем субстратов, редких и индикаторных видов представлен в табл. 2. Бо­
льше всего данных получено по заповеднику «Кивач». Можно считать, 
что выявлен основной видовой состав на островах Кижи и Валаам, тогда 
как другие острова соответствующих архипелагов нуждаются в дополни­
тельном обследовании . Изученность биоты афиллофороидных грибов в 
заповеднике «Костомукшский» и планируемом национальном парке «Ка­
левальский» также явно недостаточна, а для национального парка «Паа­
наярви» получены только первые сведения об афиллофороидных грибах. 
Всего в перечисленных заповедниках и на охраняемых территориях Рес­
публики Карелия найдено 293 вида из 129 родов и 21 семейства (табл. 1,
2). Как и следовало ожидать, наиболее многочисленными оказались се­
мейства Corticiaceae s.lato (42 рода, 94 вида), Рогіасеае (35 родов, 86 ви­
дов), Hymenochaetaceae (6 родов, 29 видов). Остальные семейства пред­
ставлены 1 - 1 4  видами. Видовая насыщенность наиболее крупных се­
мейств колеблется от 2,4 до 2,5 (Вапкегасеае) и 2,0 (Сіаѵагіасеае).
Т а б л и ц а  1
Таксономическая характеристика афиллофороидных грибов охраняемых
территорий
Семейства Роды Виды Представленность родов (с числом видов)
Albatrellaceae 1 3 Albatrellus (3)
Арогріасеае 1 1 Protomerulius (1)
Auriscalpiaceae 2 2 Auriscalpium (I), Gloiodon (1)
Вапкегасеае 4 10 Bankera (1), Hydnellum (4), Phellodon (3), Sarcodon (2)
Boletopsidaceae 1 1 Boletopsis (1)
Cantharellaceae 1 2 Cantharellus (2)
Clavariaceae 
s. lato
7 14 Clavaria (I), Clavariadelphus (4), Clavicorona (1), 
Clavulina (1), Lentaria (1), Pistillaria (1), Ramaria (5)
Coniophoraceae 3 7 Coniophora (4), Leucogyrophana (2), Pseudomerulius (I)
Corticiaceae 42 94 Amphinema (1), Amylocorticium (1), Athelia (3), 
Basidioradulum (I), Botryobasidium (4), Botryohypochnus 
(1), Byssocorticium (2), Bussomerulius (1), Ceraceomyces 
(4), Chaetoderma (I), Chondrostereum (1), Conferticium (I),
53
Г РИ Б Н Ы Е  С О О БЩ ЕС ТВ А  Л ЕС Н Ы Х  Э КО С И С ТЕМ
О к о н ч а н и е  т а б л .  1
Семейства Роды Виды Представленность родов (с числом видов)
Crustoderma (1), Cylindrobasidium (1), Dacryobolus (1), 
Fibulomyces (2), Gloecystidiellum (2), Hypochnicium (1), 
Hyphoderma (5), Hyphodontia (12), Irpicodon (1), 
Laeticorticium (2), Laxitextum (1), Leptosporomyces (1), 
Merulius (1), Meruliopsis (1), Mycoacia (1), Peniophora (4), 
Phanerochaete (6), Phlebia (4), Phlebiella (4), Phlebiopsis
(1), Piloderma (2), Plicatura (1), Punctularia (1), Resinicium
(2), Scopuloides (1), Sistotrema (3), Sistotremastrum (1), 
Subulicystidium (1), Trechispora (3), Tubulicrinus (6)
Ganodermataceae 1 2 Ganoderma (2)
Негісіасеае 4 5 Climacodon (1), Creolophus (1), Dentipellis (1), Hericium 
(1), Steccherinum (2)
Hydnaceae 1 1 Hydnum (1)
Hymenochaetaceae 6 29 Asterodon (1), Coltricia (1), Hymenochaete (3), lnonotus 
(4), Onnia (3), Phellinus (17)
Lachnocladi aceae 3 4 Dichostereum (1), Scytinostroma (2), Vararia (1)
Phaeolaceae 2 2 Phaeolus (I), Pycnoporellus (1)
Polyporaceae 2 8 Piptoporus (1), Polyporus (7)
Poriaceae 35 86 Amylocystis (1), Amyloporia (2), Anomoporia (1), Antrodia 
(7), Antrodiella (5), Bjerkandera (I), Ceriporiopsis (2), 
Cerrena (1), Climacocystis (1), Daedaleopsis (2), Datronia
(1), Dichomitus (1), Diplomitoporus (2), Fibuloporia (1), 
Fomes (1), Fomitopsis (2), Gloeophyllum (3), Gloeoporus
(2), Hapalopilus (2), Haploporus (1), Heterobasidion (1), 
Ischnoderma (1), Junghuhnia (4), Laetiporus (I), Lenzites 
(1), Leptoporus (1), Oligoporus (13), Perenniporia (1), 
Piloporia (1), Pycnoporus (1), Schizopora (2), Skeletocutis 
(10), Trametes (4), Trichaptum (4), Tyromyces (2)
Rigidoporaceae 5 7 Ceriporia (2), Climacodon (1), Oxyporus (2), Physisporinus 
(1), Rigidoporus (1)
Schizophyllaceae 2 2 Henmngsomyces (1), Stromatoscypha (1)
Stereaceae 3 6 Columnocystis (1), Stereopsis (1), Stereum (4)
Thelephoraceae 3 7 Thelephora (1), Tomentella (5), Tomentellopsis (1)
Всего семейств 21 129 293
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CTs П р о д о л ж е н и е  т а б л .  2
1 2 3 4 5 6 7 8
A. semisupina (Berk, et M.A.Curtis) Ryvarden 1,3, 4 Б,пл.т
Asterodon ferruginosus Pat. 1,4, 5 E, С +
Athelia bombacina (Pers.) JQlich 4 С
A. decipiens (H6hn. et Litsch.) J. Erikss. 5 С
A. epiphylla Pers. 1 Б
Auriscalpium vulgare (Fr.) P. Karst. 1,3 с.ш.
Bankera fuligineoalba (Schmidt : Fr.) Pouzar 1, 4 п
Basidioradulum radula (Fr.: Fr.) Nobles 1,3 Б, И, Ол
Bjerkandera adusta (Willd.: Fr.) P. Karst. 1 ,2 ,3 В, И, Б, Ол, Ос
Boletopsis grisea (Peck) Bondartsev et Singer 1,3 п
Botryobasidium botryosum (Bres.) J. Erikss. 2 ,4 , 5 Е, С
B. candicans J. Erikss. 4 Б
B. obtusisporum J. Erikss. 1,5 С, Ос
B. subcoronatum (H6hn. et Litsch.) Donk 1 ,3 ,4 Е, С, Ол, Ос
Botryohypochnus isabellinus (Fr.: Fr) J. Erikss. 1 С, Ос
Byssocorticium atrovirens (Fr.) Bondartsev et Singer 1 Б
Byssomerulius corium (Fr.) Parmasto 3 Ос
Cantharellus cibarius Fr. 1,3 п
C. tubaeformis Bull.: Fr. 3 п Кк
Ceraceomyces cystidiatus (J.Erikss. et Hjortstam) Hjortstam 1 С
C. serpens (Tode : Fr.) Ginns 4 Е, С, Б, Ос, Р
C. sublaevis (Bres.) Jillich 1 Е, С
C. violascens (Fr.: Fr.) Jillich 4 С
Ceriporia reticulata (Hoffm. : Fr.) Domanski 4 Б
C. viridans (Berk, et Broome) Donk 1,3 Ос
Ceriporiopsis aneirina (Sommerf.) Bondartsev et Singer 1 Oc
C. pannocincta (Romell) Gilb. et Ryvarden 1 ,2 ,3 Б, Ол, Oc St
Cerrena unicolor (Bull. : Fr.) Murrill 1, 2, 3, 4, 5 Б, Oc
Chaetoderma luna (Romell ex D. P. Rogers et H. S. Jacks.) Parmasto 1, 3, 4, 5 E, С +
Chondrostereum purpureum (Pers. :Fr.) Pouzar 1, 2, 3, 4 Ол, Ос
Clavaria vermicularis Fr. 3 п
Clavariadelphus fistulosus (Fr.) Comer 1 Б
C. ligula (Fr.) Donk. 1, 3 п
C. pistillaris (Fr.) Donk 1 п Кк
C. truncatus (Quel.) Donk 1 п
Clavicorona pyxidata (Fr.) Doty. 2 ,3 Ос
Clavulina cristata (Fr.) J. Schrot. 1, 3 Б, п
Climacocystis borealis (Fr.) Kotl. et Pouzar 1 ,4 ,5 Е
Climacodon septentrionalis (Fr.) P. Karst. 1,3 Кл, Ос
Coltricia perennis (L.: Fr.) Murrill 1, 3, 4, 5 п
Columnocystis abielina (Pers. : Fr.) Pouzar 1,4 Е
Conferticium ochraceum (Fr.: Fr.) Hallenb. 4 С
Coniophora arida (Fr.) P. Karst. 1, 2, 3, 4, 5 Е, С, Б, Ол
C. fusispora (Cooke et Ellis) Sacc. 1,4 С
C. olivacea (Pers.: Fr.) P. Karst. 1, 3, 4, 5 Е,С,Б,Ол
C. puteana (Schumach.: Fr.) P. Karst. 1 С
Creolophus cirrhatus (Pers.: Fr.) P. Karst. 3 Ос
Crustoderma dryinum (Berk, et M.A. Curtis) Parmasto 1 Е St + +
Cylindrobasidium evolvens (Fr.) Jillich. 1,3 Б, Ос
Dacryobolus karstenii (Bres.) Oberw. ex Parmasto 1,4 С
00 П р о д о л ж е н и е  т а б л .  2
1 2 3 4 5 6 7 8
Daedaleopsis confragosa (Bolton : Fr.) J. Schrot. 2 ,4 Б,И, Ол,Ос
D. tricolor (Pers.) Bondartsev et Singer 2 И
Datronia mollis (Sommerf.: Fr.) Donk 1 ,2 ,3 И,Ол, Ос
Dentipellis fragilis (Pers.: Fr.) Donk 1 ,3 ,4 Б, Ос V
Dichomitus squalem  (P. Karst.) D A. Reid 3 ,4 С St +
Dichostereum granulosum (Fr.) Boid. et Lanq. 1 Е
Diplomitoporus crustulinus (Bres.) Domanski 4 Е, С V +
D. lindbladii (Berk.) Gilb. et Ryvarden 1, 3 ,4 С
Fibulomyces mutabilis (Bres.) Jtilich 1 С
F. septentrionalis (John Erikss.) Jtilich 1 Ол
Fibuloporia mucida Pers.: Fr.) Niemela 1 Е
Fomes fomentarius (L.: Fr.) Fr. 1, 2, 3, 4, 5 Б, Д, Кл,Ол
Fomitopsis pinicola (Sw.: Fr.) P. Karst. 1, 2, 3, 4, 5 Е,СД, Лц, Б, Ол, Ос
F. rosea (Alb. et Schwein.: Fr.) P. Karst. 1, 2, 3, 4, 5 Е, С +
Ganoderma lipsiense (Batsch) G.F. Atk. 1,2, 3 ,4 Е, Лц,С,В,И,Ос
G. lucidum (Curtis: Fr.) P. Karst. 3 Лц Sh
Gloeocystidiellum convolvens (P. Karst.) Donk 1 Ол
G. porosum  (Berk, et Curtis) Donk 1 Ос
Gloeophyllum odoratum (Wulfen: Fr.) Imazeki 1,2 Е, С?
G. protractum  (Fr.) Imazeki 1, 4 С St +
G. sepiarium (Wulfen: Fr.) P. Karst. 1,2, 3 ,4 , 5 Е, С, Ос
Gloeoporus dichrous (Fr.: Fr.) Bres. 1, 2, 3, 4 Б, Р, Ол, Ос
G. taxicola (Pers.: Fr.) Gilb. et Ryvarden 4, 5 Е +
Gloiodon strigosus (Schwein : Fr.) P. Karst. 4 Б, Ол V +
Hapalopilus rutilans (Pers.: Fr.) P. Karst 1 ,3 ,4 Б, Ол
Н. salmomcolor (Berk, et M. A.Curtis) Pouzar 4 E, С
Haploporus odorus (Sommerf.: Fr.) Bondartsev et Singer 4 И Sh
Henningsomyces candidus (Pers.: Fr.) Kuntze 1 Б
Hericium coralloides (Scop.: Fr.) Pers. 1 ,3 ,4 Б, Ол, Ос Кк
Heterobasidion annosum (Fr.) Bref. 2 ,3 Е
Hydnellum aurantiacum (Batsch : Fr.) P. Karst. 1 п
H. coeruleum (Homem.) P. Karst. 1,5 п
H. ferrugineum  (Fr.: Fr.) P. Karst. 1,4 п
H. suaveolens (Scop.: Fr.) P. Karst. 4 п
Hydnum repandum L.: Fr. (var. rufescens (Fr.) Barla) 1,3 п
Hymenochaete cinnamomea (Fr.) Bres. 1,5 Ол, Ос
H. rubiginosa (Dicks.: Fr.) Lev. 2 Ол?
H. tabacina (Sowerby: Fr.) Lev. 1 ,3 ,5 И, Ол, Ос
Hypochnicium geogenium J. Erikss. 1,4 С
Hyphoderma argillaceum (Bres.) Donk 1 Б
H. mutatum (Peck) Donk 1 Ос
H. praetermissum (P. Karst.) J. Erikss. et A. Strid 4, 5 Е, С
H. puberum  (Fr.) Wallr. 1 Ос
H. setigerum (Fr.) Donk 1,2,3,4 Б, Ол
Hyphodontia abieticola (Bourdot et Galzin) J. Erikss 1 С
H. alutacea (Fr.) J. Erikss. 4 Ол, С
H. arguta (Fr.) J. Erikss. 1 Ос
H. aspera (Fr.) J. Erikss. 1,4 С, Ол
H. barba-jovis (Fr.) J. Erikss. 1,3 Б, С
H. breviseta (P. Karst.) J. Erikss 1,3,4,5 Е, С, Ос
ѴО
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1 2 3 4 5 б 7 8
Н. crustosa (Pers. : Fr.) J. Erikss 1,2 Oji, Oc
H. hastata (Lisch.) J. Erikss. 1 С
H. pallidula (Bres.) J. Erikss. 1,4 1, 4 E, С
H. pruni (Lasch) J. Erikss. et Hjortstam 2 В
H. sambuci (Pers.) J. Erikss. 1 Ос
H. subalutacea (P. K arst) J. Erikss. 1, 2, 4 E, С
Inonotus obliquus (Pers.: Fr.) Pilat 1, 2, 3, 4 Б, Ол
I. radiatus (Sowerby: Fr.) P. Karst. 1, 3, 4, 5 Б, Ол
I. rheades (Pers.) P. Karst. 1, 2, 4 Ос
I. weirii (Murr.) Kotl. et Pouzar 2 Е
Irpicodon pendulus Pouzar 1 хв ? +
Ischnoderma benzoirtum (Wahlenb.: Fr.) P. Karst. 3, 4 Е
Junghuhnia collabens (Fr.) Ryvarden 1, 2, 3, 4 Е St +
J. luteoalba (P. Karst) Ryvarden 1,4 С +
J. nitida (Fr.) Ryvarden 1 Ол
J. separabilima (Pouzar) Ryvarden 1 Ос
Laeticorticium polygonioides (P. Karst) Donk 1,3 Ос
L. roseum (Fr.) Donk 1,3, 4 ,5 Ос
Laetiporus sulphureus (Bull.: Fr.) Murill 3 Д
Laxitextum bicolor (Pers.: Fr.) Lentz. 1, 4 Б, Ол
Lentaria soluta (P. K arst) Pilat. 3 Кл
Lenzites betulina (L.: Fr.) Fr. 1, 2, 3 Б,Ос, Р
Leptoporus mollis (Pers.: Fr.) Pilat. 1 ,3 ,4 Е, С + +
Leptosporomyces galzinii (Bourdot) Jdlich 1, 5 С
Leucogyrophana mollusca (Fr.) Pouzar 1 С
L. romellii (Fr.) Ginns 3, 5 С
Merulius tremellosus Fr. 3 Б, Oc
Meruliopsis albostraminea (Torrend) Jfllich et Stalpers 5 5 E, С
Mycoacia aurea (Fr.) J. Erikss. et Ryvarden 1 Oc Sh
Oligoporus caesius (Schrad.: Fr.) Gilb. et Ryvarden 1 ,2 ,3 E, Ол
O. floriformis (Quel.) Gilb. et Ryvarden 1 Ол
O. fragilis (Fr.) Gilb. et Ryvarden 1, 3, 4, 5 E ,C
O. guttulatus (Peck) Gilb. et Ryvarden 1 E Sh +
O. hibernicus (Berk, et Broome) Gilb. et Ryvarden 4 С Sh +
O. lateritius (Renvall) Ryvarden et Gilb. 4 С Sh + +
O. leucomallellus (Murrill) Gilb. et Ryvarden 4 С +
O. placentus (Fr.) Gilb. et Ryvarden 4 E +
O. sericeomollis (Romell) Bondartseva 4 С +
O. stipticus (Pers.: Fr.) Gilb. et Ryvarden 1,3 E, С
O. subcaesius (A. David) Gilb. et Ryvarden 1,3 Ос, С
O. tephroleucus (Fr.) Gilb. et Ryvarden 1,3 Е, С
O. undosus (Peck) Gilb. et Ryvarden 1 Е
Onnia leporina (Fr.) H. Jahn 1, 4, 5 Е Sh +
O. tomentosa (Fr.) P. Karst. 3 подст Sh
O. triquetra (Lentz : Fr.) Imazeki 1, 3 ,4 Е Sh
Oxyporus corticola (Fr.) Parmasto 1, 2, 3, 4, 5 Ос
O. populinus (Schumach.: Fr.) Donk 1, 2, 3 Кл, Ол, В, Ос
Peniophora incarnata (Pers.: Fr.) P. Karst. 1 Б, Ос
P. pini (Schleich.: Fr.) Boidin 5 С
P. polygonia (Fr.) Bourdot et Galzin. 1, 3, 4 Ос
П р о д о л ж е н и е  т а б л .  2
1 2 3 4 5 6 7 8
P. rufa (Fr.) Boidin 2 Oc
Perenniporia subacida (Peck) Donk 2, 3 ,4 Oc Sh +
Phaeolus schweinitzii (Fr.) Pat 3 Лц, С + +
Phanerochaete laevis (Pers.: Fr.) J. Erikss. et Ryvarden 1, 3, 4, 5 Б, Ол, Ос
Ph. raduloides J. Erikss. et Ryvarden 1 Б
Ph. sanguinea (Fr.) Pouzar 1 ,4 ,5 Е, Б, С
Ph. sordida (P. K arst) J. Erikss. et Ryvarden. 1, 3, 4, 5 Б, С,Ол
Ph. tuberculata (P. Karst.) Parmasto 1 Ос
Ph. velutina (DC.: Fr.) P. Karst. 1, 5 Ол,Ос,Б
Phellinus alni (Bondartsev) Parmasto 1, 2, 3, 4 Ол
Ph. chrysoloma (Fr.) Donk 1, 2, 3, 4, 5 Е, С +
Ph. cinereus (Niemela) M.Fisch. 4 Б
Ph. conchatus (Pers.: Fr.) Quel. 1, 3, 4, 5 И, Ол
Ph. ferrugineofuscus (P. Karst.) Bourdot et Galzin 1, 2, 3, 4, 5 Е +
Ph. ferruginosus (Schrad.: Fr.) Pat. 1 Б St
Ph. hartigii (Allesch. et Schnabl) Bondartsev 4 Е
Ph. igniarius (L.: Fr.) Quel. 1, 2, 3, 4, 5 Б, И,В, Ол, Тб
Ph. laevigatus (P. Karst.) Bourdot et Galzin 1, 3, 4, 5 Б
Ph. lundellii Niemela 1, 2, 3, 4 Б +
Ph. nigricans (Fr.) P. Karst. 4 Б
Ph. nigrolimitatus (Romell) Bourdot et Galzin 4 Е + +
Ph. pini (Brot.: Fr.) A. Ames 1, 3, 4, 5 С +
Ph. populicola Niemela 1 ,3 ,4 Ос
Ph. punctatus (P. Karst.) Pilat 1,2 Б, И, Ос, Ч
Ph. tremulae (Bondartsev) Bondartsev et Borisov 1, 2, 3, 4 Ос
Ph. viticola (Schwein : Fr.) Donk 1, 4 E, С + +
Phellodon melaleucus (Sw.: Fr.) P. Karst. 3 n
Ph. niger (Fr.) P. Karst. 1 П
Ph. tomentosus (L.: Fr.) Banker 1, 4 П
Phlebia centrifuga P. Karst. 1, 2, 3, 4 E, С, Б Sh +
Ph. cretacea (Bourdot et Galzin) J. Erikss. et Hjortstam 1, 4 ,5 E, С +
Ph. radiata Fr. 1,3 E, Ол, Oc
Ph. rufa (Fr.) M.P. Christ. 1, 3 Б, Ол, Oc
Phlebiella borealis K.H. Larss. et Hjortstam 4 С
Ph. christiansenii (Parmasto) K.H. Larss. et Hjortstam 1 С
Ph. pseudotsugae (Burt) K.H. Larss. et Hjortstam 1, 4 С
Ph. sulphurea (Pers.: Fr.) Ginns et Lefebvre (= P. vaga) 1, 4, 5 E, С, Б, Ол, Ос
Phlebiopsis gigantea (Fr.) JOlich 1 Е, С
Physisporinus sanguinolentus (Alb. et Schwein.: Fr.) Pilit. 3 Е
Piloderma bicolor (= P. croceum) J. Erikss et Hjorst. 1, 4 Б, С
P. byssinum (P.Karst.) Jtilich 1 С
Piloporia sajanensis (Parmasto) Niemela 4 С V
Piptoporus betulinus (Bull.: Fr.) P. Karst. 1, 3, 4 Б
Pistillaria typhuloides (Peck) Burt 1 иван-чай
Plicatura nivea (Fr.) P. Karst 1, 2 ,3 Б, Ол
Polyporus ciliatus Fr. 1, 3 ЛИСТЕ
P. melanopus Sw.: Fr. 3 подст
P. pseudobetulinus (Pilat) Thom, Kotir. et Niemela 4 Ос Е
P. squamosus Huds.: Fr. 1, 2 И, Ос
P. tubaeformis (P. Karst.) Ryvarden et Gilb. 5 Ос
П р о д о л ж е н и е  т а б л .  2
1 2 3 4 5 6 7 8
P. umbellatus Fr. 1 n V
P. varius Fr. 1, 2, 3, 4 Б, В, Ол, Oc
Protomerulius caryae (Schwein.) Ryvarden 3, 4 Б Sh
P seudomerulius aureus (Fr.) Jillich 4 С +
Punctularia strigosozonata (Schwein.) Talbot 1 Oc V
Pycnoporus cinnabarinus (Jacq.: Fr.) P. Karst. 1 Б
Pycnoporellus fulgens (Fr.) Donk 1, 2, 3, 4 Е,Б,Ос Sh +
Ramaria aurea (Fr.) Quel. 1 n
R. botrytis (Pers.: Fr.) Ricken 4 n
R. invalii (Cotton et Wakef.) Donk 2 П
R. ochraceo-virens (Jungh.) Donk 3 n
R. suecica (Fr.) Donk 1 П
Resinicium bicolor (Alb. et Schwein.: Fr.) Parmasto 1 ,3 ,4 E, Б
R. furfuraceum  (Bres.) Parmasto 1, 2, 4, 5 E, С
Rigidoporus crocatus (Pat) Ryvarden 2 E, Oc H
Sarcodon fennicus (P. Karst.) P. Karst. 1 n
S. scabrosus (Fr.) P. Karst. 1 П
Schizopora paradoxa (Fr.) Donk 3 Кл
S. radula (Pers.: Fr.) Hallenb. 1 Oc
Scopuloides hydnoides (Cooke et Massee) Hjortstam et Ryvarden 1 Oc
Scytinostroma galactinum (Fr.) Donk 1, 4 Б, Oc Sh
S. odoratum (Fr.) Donk 1 С
Sistotrema brinkmarmii (Bres.) J. Erikss. 1 Oc
S. confluens Fr. 1 n
S. raduloides (P. Karst.) Donk. 1, 4 Oc Sh
Sistotremastrum suecicum Litsch. ex J. Erikss. 1, 4, 5 E, С +
-
Skeletocutis amorpha (Fr.) Kotl. et Pouzar 1,3,4,5 С
S. biguttulata (Romell) Niemela 1 С
S. brevispora Niemela 4 E
S. chrysella Niemela 4 E, пл.т.
S. jelicii Tortic et A. David 4 E, С Sh +
S. kuehneri A. David 4 E
S. lenis (P. Karst.) Niemela 1,4 С St + +
S’, odora (Sacc.) Ginns 1,4 E, Oc Sh +
S. stellae (Pilat) Jean Keller 4 E, С St + +
S. subincarnata (Peck) Jean Keller 1 E, С
Steccherinum fimbriatum  (Pers.: Fr.) J. Erikss. 1, 3 Д, Ол,Ос
S. ochraceum (Fr.) Gray 1 ,2 ,3 Б, Ол, Ос
Stereopsis vitellina (Plowr.) D.A. Reid 1 п
Stereum hirsutum (Willd.: Fr.) Gray 1, 2, 3, 4, 5 Б,Ол, Сир
S. rugosum (Pers.: Fr.) Fr. 2 ,3 Ол
S. sanguinolentum (Alb. et Schwein : Fr.) Fr. 1 ,2 ,3 , 4 Е, С
S. subtomentosum Pouzar 1 ,2 ,3 Б, Ол, И, Ос
Stromatoscypha fimbriatum  (Pers .: Fr.) Donk 1 Ол,Ос
Subulicystidium longisporum (Pat.) Parmasto 1 Б, Ос
Thelephora terrestris Ehrh.: Fr. 3, 4 ,5 п, Лц
Tomentella bryophila (Pers.) M.J. Larsen 1 Ос
T. crinalis (Fr.) M.J. Larsen 1 Ос
T. lapida (Pers.) Stalpers 1,4 Ол
T. stuposa (Link) Stalpers 1,4 Б
T. terrestris (Berk, et Broome) M.J. Larsen 1 Б
Tomentellopsis submollis (Svrcek) Hjortstam 1 Ол
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М икологические исследования
Только в семействе Hymenochaetaceae видовая насыщенность дости­
гает 4,8, что связано с обилием видов в роде Phellinus в его традиционном 
понимании.
Роль афиллофороидных грибов в лесных экосистемах неоднозначна. 
Из довольно большого числа выявленных на ООГТГ Карелии видов 15 из­
вестны как возбудители стволовых и корневых гнилей у растущих хвой­
ных и лиственных деревьев. Они могут оказывать заметное влияние на 
фитосанитарное состояние лесов и причинять ощутимый хозяйственный 
вред. Эго: Heterobasidion annosum (корневая губка) -  в основном на хвой­
ных, реже на лиственных породах, Onnia triquetra (еловый комлевый тру­
товик), Phellinus ріпі (сосновая губка), Ph. chrysoloma (еловая губка), Ph. 
hartigii (ложный трутовик Гартига) и Phaeolus schweinitzii (войлочно-бу­
рый трутовик, феолус Швейнитца) -  на хвойных, Climacocystis borealis 
(северный трутовик) -  на хвойных (преимущественно на ели), очень ред­
ко на лиственных породах, Laetiporus sulphureus (серно-желтый труто­
вик) -  на лиственных и хвойных породах, особенно на дубе в европейской 
части и на лиственнице в Сибири. Только на лиственных породах, вызы­
вая стволовую гниль, развиваются: Inonotus obliquus (скошенный труто­
вик, чага) -  обычно на березе и ольхе, реже на рябине, вязе, клене и др., 
Oxyporus populinus (оксипорус тополевый) -  на многих породах, обычен 
на клене, Phellinus tremulae (ложный осиновый трутовик), Ph. аіпі (лож­
ный ольховый трутовик), Ph. populicola (ложный тополевый трутовик) -  
на тополе, особенно на осине, Ph. igniarius (ложный трутовик) -  часто на 
березе, иве и др., Ph. conchatus (феллинус раковинообразный) -  на многих 
породах, предпочтительно на иве козьей. Два вида -  Polyporus squamosus 
(чешуйчатый, или пестрый полипорус) и Stereum sanguinolentum (стереум 
кровяно-красный) -  раневые паразиты, поселяющиеся на ослабленных 
деревьях, первый на лиственных, второй на хвойных.
Из перечисленных видов наибольшее распространение в лесах Каре­
лии имеет Ph. tremulae -  возбудитель ядровой стволовой гнили нередко 
почти у 100% деревьев осины в возрасте старше 40-50 лет. За ним следу­
ет Ph. ріпі, пораженность которым сосняков старше 100 лет, как правило, 
не превышает 10%, достигая в отдельных случаях 55%, что имело место 
на Валааме в перестойных сосняках, подвергавшихся длительному рекре­
ационному воздействию (III и IV стадии дигрессии). Здесь же в перестой­
ных ельниках довольно часто встречалась Onnia triquetra, вызывающая 
пеструю комлевую гниль, несколько реже -  в пределах 5% -  Ph. chrysolo­
ma (Марьин, 1967; Экосистемы Валаама 1989). Остальные виды обыч­
но не имеют широкого распространения в лесах Карелии и соответствен­
но не причиняют заметного вреда, хотя могут быть отдельные исключе­
ния. Так, Валаам -  единственное место в Карелии, где отмечено заметное 
распространение Phaeolus schweinitzii -  возбудителя комлевой гнили
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хвойных пород. Очаг комлевой гнили с числом пораженных им деревьев 
около 10% зарегистрирован в лиственничной роще (посадка 1870 г.) у 
Зимней гостиницы, а единичные деревья с гнилью в перестойных сосня­
ках и ельниках -  по всей территории. Почти все старые деревья тополя бе­
лого, в прошлом применявшегося для озеленения монастырской усадьбы, 
в разной степени поражены адровой гнилью, вызываемой Ph. populicola, 
вследствие чего тополь белый интенсивно вырубался при санитарных 
уходах. Клен остролистный, представленный в посадках и в естественных 
древостоях Валаама, по достижении возраста старше 50 лет более чем на­
половину заселен Oxyporus populinus -  возбудителем ядровой стволовой 
гнили (Экосистемы Валаама .., 1989). На о. Кижи почти все вязы в возра­
сте старше 35-50 лет поражены ядровой стволовой гнилью (Кравченко, 
Сазонов, 1992), вызванной О. populinus и Ph. igniarius.
Подавляющее же большинство выявленных афиллофороидных гри­
бов (276 видов) -  типичные сапротрофы, которые заселяют отмершие 
или отмирающие деревья и валеж (243 вида), вызывая их разложение, 
или произрастают на почве. Напочвенные афиллофороидные грибы в 
микобиоте Республики Карелия достаточно многочисленны -  35 видов 
из 19 родов, что составляет 11,9% от общего числа. Такое обилие на­
почвенных грибов характерно для сосновых лесов. Приуроченность 
афиллофороидных грибов к породам-хозяевам и другим субстратам по­
казана в табл. 3.
Т а б л и ц а  3
Приуроченность видов афиллофороидных грибов к субстратам 
на охраняемых природных территориях Республики Карелия
Субстрат Всего Кивач Кижи Валаам Костомукша,Калевала
Паана­
ярви
Ель 79 41 18 23 47 18
Сосна 100 64 6 17 61 22
Береза 71 57 10 23 30 10
Ива 14 1 9 5 2 1
Ольха 57 40 17 16 4 1
Осина 84 58 12 36 21 8
Другие породы 21 1 7 17 - -
Почва 35 22 1 12 10 3
Как видно из табл. 3, наиболее богатый видовой состав афиллофоро­
идных грибов по Республике Карелия в целом отмечен на сосне, основной 
лесообразующей породе региона, занимающей 42% лесопокрытой пло­
щади, -  100 видов, что составляет 34,1% от общего числа. На втором ме­
сте по заселенности грибами данной группы стоит осина -  84 вида
68
М икологические исследования
(28,7%). Ель как порода-хозяин занимает третье место -  79 видов (27%). 
Далее по числу найденных на них афиллофороидных грибов следуют бе­
реза -  71 вид (24,2%) и ольха -  57 видов (19,4%). На иве найдено 14 ви­
дов (4,8%), на остальных породах от 6 до 1 вида. Соотношение афиллофо­
роидных грибов на отдельных породах-хозяевах не совпадает с распрост­
ранением естественных лесов различных типов: ельники занимают вто­
рое место по территории (32% лесопокрытой плошади республики), одна­
ко осина (7% лесопокрытой площади) как порода заселена афиллофоро- 
идными грибами в большей степени. Это объясняется постоянным при­
сутствием осины в хвойных древостоях. По приуроченности к отдельным 
породам ближе всего к данным по республике в целом стоит заповедник 
«Кивач»: в заповеднике так же, как и по усредненным данным, сосна до­
минирует как основной субстрат для афиллофороидных грибов, на вто­
ром месте стоит осина, соответственно 5 и 6 места занимают ольха и ива 
и только ель и береза поменялись местами. Сосна и ель как породы-хозя­
ева для афиллофороидных грибов доминируют также в Костомукшском 
заповеднике (включая ПНП «Калевальский») и в НП «Паанаярви», что 
соответствует приуроченности грибов этой группы к породам в условиях 
северной и средней тайги. Далее следуют береза, осина, затем ольха и ива. 
Полное сходство в освоении субстратов на этих территориях свидетель­
ствует о сходстве условий в коренных лесах. Совершенно иная картина 
распределения по субстратам на архипелагах Кижском и Валаамском. Ос­
новные сборы были сделаны на островах Кижи и Валаам, значительно ос­
военных человеком, но в представленные данные вошли также материа­
лы с островов Большой Клименецкий (Кижский архипелаг) и Скитский 
(Валаамский архипелаг), где в большой степени сохранились естествен­
ные леса. Поэтому полученные данные носят несколько усредненный ха­
рактер. Для островов Кижского архипелага основной породой-хозяином 
является ель, далее следуют ольха, осина, береза и другие породы. На Ва­
лааме доминирует как порода-хозяин осина. В меньшей степени заселены 
ель, береза, сосна, ольха. На Валааме также велик процент видов, заселя­
ющих другие породы, поскольку на этот остров было интродуцировано 
много видов как хвойных, так и лиственных деревьев. Следует учесть, что 
среди афиллофороидных грибов узкоспециализированных видов (при­
уроченных к обитанию на одной породе) немного, большая часть их рас­
тет либо на хвойных, либо на лиственных деревьях. Процент всеядных 
видов, растущих как на хвойных, так и на лиственных породах, обычно не 
превышает 12%. По нашим материалам, в Карелии их 10%.
В пределах каждой заповедной территории развитие афиллофороид­
ных грибов на отдельных породах определяется условиями состава и 
возраста древостоев, влажности, освещенности и другими экологичес­
кими факторами. Например, в условиях заповедника «Кивач» в сосняке
69
ГРИ Б Н Ы Е  С О О БЩ ЕС ТВ А  Л ЕС Н Ы Х  Э К О С И С ТЕМ
лишайниковом -  наиболее сухом типе леса (пп. 9) -  на основной лесо­
образующей породе сосне развивается 90,5% видов, остальные 9,5% со­
ставляют напочвенные афиллофороидные грибы. В других типах сосня­
ков процент видов на сосне колеблется от 84,4 (сосняк брусничный III 
класса возраста) до 50% (сосняк черничный VIII класса возраста). Такое 
снижение процента видов на основной лесообразующей породе имеет 
место в более старых и влажных лесах за счет развития обильной биоты 
афиллофороидных грибов на сопутствующих породах, которые отсутст­
вуют в сухих сосняках. В ельнике черничном (пп. 7, VII класс возраста) 
на главной лесообразующей породе найдено всего 38,7% видов, на со­
путствующих же, главным образом на осине, 60,2 и 3,2% от общего со­
става приходится на долю напочвенных афиллофороидных грибов. Та­
ким образом, чем более разнообразны лесорастительные условия на 
ООТП, тем более низким оказывается процент видов на основной лесо- 
образующей породе и тем более близкими будут показатели присутст­
вия грибов на разных субстратах.
Как видно из табл. 2, грибов, распространенных на всех без исключе­
ния охраняемых территориях, немного. Это: Amyloporia xantha, Antrodia 
serialis, A. sinuosa, Cerrena unicolor, Coniophora arida, Fomes fomentarius, 
Fomitopsis pinicola, F. rosea, Gloeophyllum sepiarium, Oxyporus corticola, 
Phellinus chrysoloma, Ph. ferrugineofuscus, Ph. igniarius, Stereum hirsutum, 
Trametes ochracea. В большинстве своем это широко распространенные 
виды, встречающиеся в нарушенных местообитаниях, однако Fomitopsis 
rosea, Phellinus chrysoloma, Ph. ferrugineofuscus рассматриваются фински­
ми специалистами как индикаторы старых коренных лесов. Присутствие 
данных видов на всех охраняемых территориях показывает, что фрагмен­
ты таких лесов сохранились повсюду, в том числе и на островах. Кроме 
того, некоторые лесные виды способны осваивать «антропогенные» суб­
страты, в случае элиминации привычных хозяев. Так, Fomitopsis rosea 
иногда встречается на обработанной древесине на складах или в построй­
ках. Отсутствие ряда видов, в том числе и распространенных, в НП «Па- 
анаярви» (Chondrostereum purpureum, Ganoderma lipsiense, Gloeoporus 
dichrous, Hyphoderma setigerum, Inonotus obliquus, Junghuhnia collabens, 
Phellinus alni, Ph. lundellii, Ph. tremulae, Phlebia centrifuga, Polyporus var- 
ius, Pycnoporellus fulgens, Stereum sanguinolentum, Trametes hirsuta, 
Trichaptum abietinum, T. pargamenum), указывает, прежде всего, на недо­
статочную изученность афиллофороидных грибов в этом национальном 
парке. Биота афиллофороидных грибов о. Кижи весьма своеобразна, так 
как слагается из грибов, растущих на деревьях в непосредственной близо­
сти от жилищ и заселяющих прибрежную растительность. Поэтому там 
отсутствуют некоторые типично лесные виды, но встречаются специфи­
ческие для данных условий Daedaleopsis tricolor, Hymenochaete rubigi-
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nosa, Hyphodontia pruni, Inonotus weirii, Peniophora rufa, Ramaria invalii, 
Rigidoporus crocatus. Для островов Кижского архипелага и Валаама ха­
рактерны некоторые виды, отсутствующие в северных коренных таежных 
лесах, но частично известные из заповедника «Кивач»: Bjerkandera adus- 
ta, Climacodon septentrionalis, Cylindrobasidium laeve, Datronia mollis, 
Gloeophyllum odoratum, Hyphodontia barba-jovis, H. crustosa, Ischnoderma 
benzoinum, Laeticorticium polygonioides, Lenzites betulina, Oligoporus cae- 
sius, Oxyporus populinus, Plicatura nivea, Steccherinum ochraceum, Stereum 
rugosum и некоторые другие. Эти виды встречаются в более мягких кли­
матических условиях и легко переходят на субстраты, появляющиеся в 
результате деятельности человека.
Данные по изученности афиллофороидных грибов на различных 
ООПТ представлены в табл. 4.
Т а б л и ц а  4
Видовой состав афиллофороидных грибов на охраняемых природных 
территориях Республики Карелия
ООПТ Число родов Число видов Видовая насыщенность
Кивач 102 209 2,04
Кижи 40 61 1,52
Валаам 75 112 1,49
Костомукша, Калевала 78 146 1,87
Паанаярви 40 56 1,40
Как видно из табл. 4, наиболее изученным является заповедник «Ки­
вач», в котором найдено 209 видов из 102 родов. На втором месте нахо­
дится Костомукшский заповедник и территория планируемого НП «Ка- 
левальский» -  146 видов из 78 родов. На островах Валаам и Скитский 
найдено 112 видов из 75 родов. Принимая во внимание размеры терри­
тории и состав растительности, можно говорить о значительной сте­
пени их изученности. Остров Кижи, почти лишенный естественной рас­
тительности, обследован достаточно полно, однако в цифру 61 вид из 40 
родов включены также данные по о. Большой Клименецкий, где обсле­
дование еще не завершено. Наименее изучен, при наличии предполага­
емого высокого биологического разнообразия афиллофороидных гри­
бов, НП «Паанаярви», там обнаружено к настоящему моменту всего 56 
видов из 40 родов. Видовая насыщенность родов по разным территори­
ям колеблется от 1,40 (Паанаярви) до 2,04 (Кивач). С одной стороны, это 
свидетельствует о значительном биологическом разнообразии биоты 
афиллофороидных грибов на охраняемых территориях, с другой -  о не­
достаточной степени изученности, особенно коренных лесов на всех
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территориях, кроме Кивача. Отмеченное там соотношение родов и ви­
дов (2,04), по-видимому, является наиболее близким к реальному.
«Кивач» является наиболее изученной территорией, поэтому нахожде­
ние определенных видов в этом заповеднике, а также на северотаежных ох­
раняемых территориях (Костомукша и Калевала, Паанаярви) означает, что 
данный гриб характерен для всей таежной зоны. Такие виды составляют 
значительную часть биоты. Тем не менее исключительно для заповедника 
«Кивач» в наших сборах отмечены 74 из общего числа 209 видов. Часть из 
них, несомненно, будет найдена на других охраняемых территориях. Наибо­
лее интересны среди них редкие виды: Amylocorticium subincamatum, 
Antrodia mellita, Crustoderma dryinum, Irpicodon pendulus, Mycoacia aurea, 
Oligoporus guttulatus, Phellinus ferruginosus, Polyporus umbellalus, Punctularia 
strigosozonata, Stereopsis vitellina, Tyromyces fissilis и некоторые другие.
Особое значение при изучении грибов на охраняемых территориях 
имеют виды, характеризующие природную биоту. Поскольку природные 
условия Карелии близки к таковым соседней Финляндии, мы сочли воз­
можным использовать предложенную Котиранта и Ниемеля (Kotiranta ja 
Niemela, 1996) индикационную шкалу. Результаты оценки охраняемых 
природных территорий Карелии, полученные авторами настоящей статьи 
при их изучении по наличию видов-индикаторов и видов, предложенных 
к охране в Финляндии (Kotiranta ja Niemela, 1996), представлены в табл. 5.
Т а б л и ц а  5
Индикаторные и редкие виды 
на охраняемых природных территориях Республики Карелия
ООГІТ Индикаторы 1 Индикаторы 2 Количествобаллов
Редкие
виды
Кивач 18 5 28 22
Кижи б 2 10 7
Валаам 11 4 19 13
Костомукша, Калевала 25 15 55 30
Паанаярви 10 1 12 1
П р и м е ч а н и е .  Индикаторы 1 -  для старых условно-коренных; индикаторы 2 -  для очень 
старых коренных лесов.
Как видно из таблицы, наивысший статус -  особо ценного, уникально­
го массива -  заслуживает территория Костомукшского заповедника вме­
сте с планируемым национальным парком «Кале вальс кий». Из 30 видов- 
индикаторов старых лесов (1) на этой территории найдено 25, а из 15 ви­
дов-индикаторов очень старых лесов (2) -  все 15. Заповедник «Кивач», по 
материалам авторов, занимает второе место с показателем в 28 баллов и
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может быть оценен как ценный массив (20-29 баллов). Остров Валаам 
уникален во многих отношениях, в том числе и по составу афиллофоро­
идных грибов, хотя по шкале оценки он находится между уровнем «мас­
сива, заслуживающего охраны» (19 баллов) и «ценного массива» (20-29 
баллов). Кижский архипелаг по имеющимся данным оценивается в 10 
баллов и укладывается в рамки «массива, заслуживающего охраны».
Территория Паанаярви -  по предварительным научным результатам, 
может рассматриваться, как уникальная. Формальная оценка в 12 баллов 
не соответствует реальной ценности массива где требуются дополни­
тельные сборы и наблюдения. Тем не менее даже при самом поверхност­
ном обследовании она может быть отнесена к территориям, заслуживаю­
щим охраны по микоиндикационным характеристикам. Большая часть 
видов, предложенных к охране в Финляндии с разным статусом, являют­
ся редкими и в Карелии, поэтому учет их при оценке территории оправ­
дан. Наибольшее число таких редких видов (30) отмечено в лесах Косто­
мукшского заповедника и в планируемом национальном парке «Кале- 
вальский». Второе место, как и в случае с индикаторными видами, зани­
мает Кивач, где найдено 22 редких вида, далее следуют Валаам -  13 и Ки­
жи -  7 видов. Для Паанаярви единственным охраняемым видом со стату­
сом «редкий» пока остается Amylocystis Іарропіса, но, несомненно, в не­
далеком будущем этот список будет значительно пополнен.
Афиллофороидные грибы приурочены преимущественно к древесине, 
они отличаются богатым набором ферментов, позволяющим им использо­
вать различные ее компоненты на разных стадиях разложения. Многие виды 
очень чувствительны к малейшим колебаниям среды, другие характеризу­
ются эвритопными свойствами и быстро занимают освобождающиеся субст­
раты и экологические ниши. Поэтому изменения видового состава в процес­
се мониторинга могут быть использованы для быстрой и достаточно точной 
оценки происходящих изменений, в том числе антропогенного характера.
Работа выполнена при финансовой поддержке РФФИ, Министерства 
окружающей среды Финляндии в рамках российско-финляндского проекта 
«Инвентаризация и изучение биоразнообразия на территории Республики 
Карелия» (1997-1999 гг.) и подпрограммы «Биологическое разнообразие» 
ФЦНТП Миннауки РФ (1994-2000 гг.). Авторы признательны J1. Г. Свищ,
С. Н. Кивиниеми, А. В. Руоколайнен, принимавшим участие в сборах афил­
лофороидных грибов на охраняемых территориях Карелии.
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Биология и структуры популяций грибов 
раневого комплекса в древостоях ели европейской 
(Picea abies (L.) Karst)
P. Василяускас, Я. Стенлид
Грибы, поражающие раны ели европейской
Открытые раны на растущих деревьях ели обычно заселяются ксилот- 
рофными базидиальными грибами: Stereum sanguinolentum (Alb. & Schw.: 
Fr.) Fr., Cylindrobasidium evolvens (Fr.) Jel., Amylostereum areolatum (Fr.) 
Boid., Amylostereum chailletii (Pers.: Fr.) Boid., Sistotrema brinkmannii 
(Bres.) Erikss., Peniophora pithya (Pers.) Erikss., Resinicium bicolor (Alb. & 
Schw.: Fr.) Parm., Fomitopsis pinicola (Schwarts: Fr.) Karst., Coniophora 
arida (Fr.) Karst., Postia stiptica (Pers.: Fr.) Jul., и аскомицетами из рода 
Ophiostoma (Соколов, 1958; Щедрова, 1959; Муравьева, 1971; Василяус­
кас Р-, 1989; Иголкина, 1990; Минкевич, Василяускас, 1992; Pechmann& 
Aufsess, 1971; Bonnemann, 1979; Aufsess, 1978, 1980; Roll-Hansen & Roll- 
Hansen, 1980a,b, 1981; Solheim & Seles, 1986; Vasiliauskas et al., 1996; 
Vasiliauskas & Stenlid, 1998a). Базидиомицет Heterobasidion annosum (Fr.) 
Bref., аскомицеты из родов Nectria (в частности, Nectria fuckeliana Booth) 
и Ascocoryne также нередко встречаются в пораненных деревьях, однако 
эти грибы могут быть обнаружены и в неповрежденных стволах (Roll- 
Hansen & Roll-Hansen, 1979; Huse, 1981; Vasiliauskas & Stenlid, 1998a). Та­
ким образом, упомянутые виды являются не только раневыми патогена­
ми, но имеют и другие способы проникновения в растущие ели.
В последнее время проводилось немало исследований, в которых изу­
чались биология инфекции, структуры популяций и лесохозяйственное 
значение раневых ксилотрофов ели европейской. В данном разделе будут 
кратко представлены основные методы и результаты этих работ.
Индивиды, вегетативно совместимые группы, клоны и 
генетическая вариация в популяциях фитопатогенных грибов 
Вегетативная совместимость и анализ ДНК 
как методы изучения популяций грибов
Как в природных, так и лабораторных условиях при встрече различных 
грибных мицелиев в контактной зоне вступают в действие опознаватель­
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ные механизмы. В результате на месте контакта может образоваться анта­
гонистическая реакция, или, наоборот, -  два мицелия свободно срастают­
ся в одно целое. Эти опознавательные механизмы в микологии известны 
как вегетативная несовместимость (в первом случае) или вегетативная 
совместимость (ВС) (во втором случае). В природе их целью является раз­
граничение генетически различных индивидуальных мицелиев (грибных 
индивидов) один от другого. Установлено, что механизм ВС является 
свойством многих видов грибов (Rayner et al., 1984). На этой основе раз­
личные грибные изолягы могут быть распределены на вегетативно совме­
стимые группы (ВСГ), которые объединяют близко родственные друг дру­
гу мицелии или даже представляют группы генетически идентичных изо- 
лятов, т.е. отдельные клоны грибов (Anderson & Kohn, 1995). Если вид гри­
ба не является способным свободно мигрировать с помощью мицелия, тог­
да физиологически границы каждого индивида будут ограничены физиче­
скими границами субстрата, например, размерами дерева (Rayner & 
Boddy, 1988). В случае, когда споры таких грибов разносятся воздушными 
потоками, выявление ВСГ в популяциях может предоставить информацию 
о масштабах генетической вариации в различных географических регио­
нах (Ramsdale & Rayner, 1997). Если вид гриба может свободно расти меж­
ду отдельными субстратами (например, между деревьями с помощью ми­
целия или ризоморф), тогда выявление ВСГ предоставит информацию о 
наличии территориальных клонов, а также их возрасте, величине, вредо­
носности в ограниченной местности, например, в лесном насаждении 
(Stenlid, 1985, 1986; Anderson & Kohn, 1995). Объем грибных организмов 
внутри древесного ствола представляет интерес не только с точки зрения 
популяционной экологии и биологии грибов. В практическом лесоводстве 
охваченная ксилотрофом часть ствола в большинстве случаев может быть 
приравнена к потерям древесной продукции (Vasiliauskas, 1999а).
Анализ ДНК в микологических исследованиях нередко представляет 
возможность более глубокого изучения генетической структуры популя­
ций грибов. В частности, идентичные оттиски ДНК у изолятов в рамках 
ВСГ, с одной стороны, подтверждают, что ВСГ является клоном (рис. 1), но 
с другой -  оттиски ДНК могут выявить и определенную генетическую ва­
риабельность внутри ВСГ (Leslie, 1993; Anderson & Kohn, 1995). Совмест­
ное использование метода ВС с анализом оттисков ДНК уже применялось 
в исследованиях популяций грибов -  симбионтов муравьев (Mueller et al.,
1996) и таких фитопатогенных аскомицетов, как Phomopsis subordinaria 
(Desm.) Trav. (Meijer et al. 1994), Sclerotinia sclerotiorum (Lib.) de Bary (Kohli 
et al., 1995; Kohn, 1995), Fusarium oxysporum f. sp. cubense (E. F. Sra.) W. C. 
Snyder & H. N. Hansen (Bentley et al., 1995), Cryphonectria parasitica (Murr.) 
Barr (Wronski et al., 1997). Результаты цитированных работ можно распре­
делить на три группы: 1) оттиски ДНК изолятов в рамках ВСГ
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были идентичными, в то 
время как оттиски ДНК у 
изолятов из разных ВСГ 
оказались различными, т е. 
результаты тестов ВС все­
гда совпадали с результа­
тами анализов ДНК (Kohli 
et al., 1995; Kohn. 1995; 
Bentley etal., 1995; Mueller 
et al., 1996); 2) анализ ДНК 
оказался более чувстви­
тельным, чем тесты ВС, и 
выявил некоторую генети­
ческую вариацию в рамках 
ВСГ (Kohn, 1995; Wronski 
et al., 1997); 3) тесты ВС 
выявляли генетическую 
разнообразность изолятов 
более четко, чем оттиски 
ДНК, и распределили изо- 
ляты с идентичными оттисками в различные ВСГ (Meijer et al., 1994).
Также и у ксилотрофных базидиомицетов Phellinus weirii и Armillaria 
spp., образующих территориальные клоны, оттиски ДНК изолятов не все­
гда совпадали с их принадлежностью к ВСГ, хотя у абсолютного боль­
шинства членов ВСГ оттиски все-таки оказались идентичными (Bae et al., 
1994; Guillaumin et al., 1996). В исследованиях популяций грибов тесты 
ВС и анализ ДНК могут предоставить взаимодополняющие данные. Так, 
у Armillaria ostoyae (Romagn.) Herink маркерами ДНК были установлены 
три генотипа, принадлежащих одной ВСГ, а также тестами ВС было вы­
явлено несколько индивидов с одинаковыми оттисками (Rizzo et al., 
1995а). Однако данные, полученные при помощи некоторых методов ана­
лиза ДНК, следует воспринимать с осторожностью. Анализ ДНК иногда 
может показать известную долю генетической вариации не только внут­
ри дисперсных ВСГ, как, например, у базидиального гриба Typhula 
ishikariensis S. Imai (Matsumoto et al., 1996), но даже внутри территориаль­
ных клонов, как в случае с микоризным базидиомицетом Suillus granula- 
tus (L.: Fr.) О. Kuntze (Jacobson et al., 1993).
Популяции аскомицетов
ВС в последние годы широко применялась как метод выявления кло- 
нальности и изучения генетического разнообразия в популяциях многих
Іоі I Іо
Рис. 1. Оттиски ДНК изолятов Amylosterium 
areolaium
Маркер молекулярной массы обозначен как О. Изо- 
лягы с идентичными оттисками от других отделяют 
черточки I . Первые 11 изолятов представляют боль­
шой клон гриба из Дании, Литвы и Швеции 
(Vasiliauskas, 1999а)
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аскомицетов. В частности, исследовались дисперсные клоны и ВСГ у 
фитопатогенных аскомицетов, которые через обширные географические 
регионы могут распространяться с помощью конидий, насекомых, гомо- 
тальных аскоспор, склероциев или в процессе транспортировки расти­
тельной продукции (Webber et al., 1987; Milgroom et al., 1991; Leslie, 
1993; Mitchell & Brasier, 1994; Meijer et al., 1994: Anderson & Kohn, 1995; 
Bentley etal., 1995; Gordon et al., 1996).
Среди ксилотрофных аскомицетов данный метод был удачно приме­
нен для выявления гетеротальности у Daldinia concentrica Ces. & de Not. 
(Sharland & Rayner, 1986), наличия клонов у Rosellinia desmazieresii 
(Berk. & Br.) Sacc. (Sharland et al., 1988), ауткроссинга у Hypoxylon spp. 
(Sharland & Rayner, 1989) и Phomopsis spp. (Bravford, 1990). В калифор­
нийской популяции возбудителя рака сосен Fusarium subglutinans 
(Wollenw. & Reinking) P. E. Nelson, Toussoun & Marasas f. sp. pini Correll 
et al. тесты ВС выявили ограниченное генетическое разнообразие и от­
сутствие полового размножения (Gordon et al., 1996). Кроме того, было 
установлено, что природные популяции патогена каштанов 
Cryphonectria parasitica (Murill) Вагг. только частично состоят из клонов 
(Milgroom et al., 1991). У возбудителя голландской болезни ильмовых 
Ophiostoma ulmi (Buisman) Nannf. наличие разных ВСГ может быть об­
наружено даже в частице пораженной коры (Webber et al., 1987), в то 
время как представители одной отдельно взятой ВСГ нередко встреча­
ются по разным сторонам Атлантического океана (Mitchell & Brasier, 
1994). При этом европейские популяции гриба в большинстве своем со­
ставлены из генетически различных индивидов, а в северо-американ- 
ских популяциях, наоборот, наблюдается высокий уровень клональнос- 
ти (Mitchell & Brasier, 1994).
В свою очередь анализ ДНК и в качестве единственного метода мо­
жет предоставить интересную информацию о генетическом разнообра­
зии и путях распространения фитопатогенных аскомицетов, например, в 
сельскохозяйственных угодьях (Goodwin & Annis, 1991; Meyer et al., 
1992; Van Der Vlugt-Bergmans et al., 1993; Nicholson & Rezanoor, 1994). 
Применительно к ксилотрофным видам анализ оттисков ДНК показал 
существенные генетические различия внутри популяции Gremmeniella 
abietina (Lagerb.) Morelet и практически поделил вид на два экотипа 
(Hellgren & Hogberg 1995). Более того, анализ ДНК дал основание для 
разделения Ophiostoma piceae (Mtinch) Н. & P. Sydow на два разных ви­
да (Pipe et al., 1995b). Ophiostoma ulmi также был разбит на два самосто­
ятельных вида -  О. ulmi и О. novo-ulmi Brasier; к тому же было доказа­
но, что две географические расы О. novo-ulmi (европейская и северо­
американская) являются биологически разными группами (Pipe et al., 
1995а). И другие работы в области популяционной генетики с примене­
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нием методов ДНК показали, что географическая дифференциация 
является характерной чертой популяции различных аскомицетов 
(Goodwin & Annis, 1991; Hellgren & Hogberg, 1995; Anderson & Kohn, 
1995; Vasiliauskas & Stenlid 1997; Wang etal., 1997).
Наряду с генетическими и таксономическими аспектами имеется не­
мало примеров, когда исследования популяций фитопатогенных аскоми­
цетов могут предоставить информацию о биологии и путях распростране­
ния инфекции в различных географических регионах. Так, было показано, 
что Ophiostoma ulmi был ввезен через океан вместе с растительным мате­
риалом и впоследствии несколько клонов гриба при помощи насекомых 
получили широкое географическое распространение, но при этом патоген 
сохранил и возможность половой рекомбинации (Webber et al., 1987; 
Mitchell & Brasier, 1994; Pipe et al., 1995a). Было также установлено, что 
фронт распространения Ophiostoma novo-ulmi чаще всего представлен 
лишь несколькими, но весьма агрессивными клонами (генотипами), спо­
собными убивать деревья, тогда как в тылу наступления, где гриб имел 
время пройти половую стадию на отмерших деревьях, в популяциях пато­
гена наблюдается довольно высокая генетическая вариация, т е. популя­
ции состоят из различных маленьких индивидов (Mitchell & Brasier, 
1994). Fusarium oxysporum f. sp. cubense uFusarium subglutinans f. sp.pini 
также были ввезены в новые географические регионы с зараженными рас­
тениями или почвой и в новых условиях поддерживали клональную 
структуру своих популяций, заражая растения только при помощи кони­
дий (Bentley et al., 1995; Gordon et al., 1996). Было показано, что Sclerotinia 
sclerotiorum на небольшие расстояния способен распространяться вегета­
тивными склероциями, тем самым поддерживая клональную структуру в 
локальных популяциях. Кроме того, этот гриб является гомотальным и 
его аскоспоры разносятся воздушными потоками на большие расстояния. 
Таким образом, представители одного клона Sclerotinia sclerotiorum мо­
гут встречаться и на обширном географическом пространстве (Anderson 
& Kohn, 1995). В популяциях Cryphonectriaparasitica и Gremmeniella abi- 
etina генетически разнообразные аскоспоры являются основным источни­
ком инфекций. Однако на более короткие расстояния эти грибы способны 
распространяться и конидиями, в результате чего их локальные популя­
ции иногда частично состоят из генетически идентичных индивидов, т.е. 
клонов (Milgroom et al., 1991; Wang, 1997).
Популяции базидиомицетов
Имеется немало примеров, когда тесты ВС успешно применялись и в 
исследованиях структур популяций ксилотрофных базидиомицетов. В ча­
стности, было показано, что в результате распространения склероциями
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дисперсные ВСГ образуются в популяциях грибов из рода Typhula 
(Matsumoto & Tajimi, 1993). Известно, что го мотальные базидиоспоры яв­
ляются причиной существования дисперсных ВСГ у дереворазрушающе­
го гриба Stereum sanguinolentum (Rayner & Tuiton, 1982; Ainsworth, 1987; 
Vasiliauskas & Stenlid, 1998b). Однако наиболее часто ВСГ дереворазру­
шающих грибов исследовались применительно к видам, способным в лес­
ных экосистемах формировать территориальные клоны путем вегетатив­
ного роста мицелия между отдельными деревьями или другими частями 
древесного субстрата. Это представители рода Armillaria (Korhonen, 
1978а; Kile, 1983, 1986; Guillaumin et al., 1996) и такие виды, как 
Heterobasidion annosum (Stenlid, 1985, 1987; Pin et al., 1990; Swedjemark & 
Stenlid, 1993; Pin, 1996), Phellinus weirii (Dickman & Cook, 1989), Inonotus 
tomentosus (Fr.: Fr.) S. Teng (Lewis & Hansen, 1991), Resinicium bicolor 
(Kirby et al., 1990) и Phellinus noxius (Comer) Cunn. (Hattori et al., 1996). 
Территориальные клоны ксилотрофов иногда могут достичь огромных 
размеров и в возрасте более тысячи лет занимать несколько гектаров, как 
в случае с Armillaria gallica Marxm. & Romagn. (Smith et al., 1992). И, на­
оборот, иногда несколько отдельных, генетически различных индивидов 
гриба обнаруживаются в корневой системе одного дерева, что характерно 
видам Phaeolus schweinitzii (Fr.) Pat. (Barrett & Uscuplic, 1971) и Collybia 
fusipes (Bull.: Fr.) Quel. (Marcais et al., 1998). При инфекции обнаженного 
субстрата базидио с по рами с воздуха в пораженной древесине обычно на­
блюдается целая мозаика генетически различных индивидов. Подобное 
наблюдалось в наземных частях деревьев, пораженных базидиальными 
ксилотрофами Fomitopsis cajanderi (Karst.) Kotl. & Pouz. (Adams & Roth, 
1969), Trametes versicolor (L.: Fr.) Pil. (Rayner & Todd, 1979), Piptoporus 
betulinus (Bull.: Fr.) Karst. (Adams et al., 1981), Stereum hirsutum (Willd.: 
Fr.) S.F.Gray (Coates et al., 1981), Stereum gausapatum Fr. (Boddy & Rayner, 
1982) и Phellinus tremulae (Bond.) Bond. & Boriss. (Holmer et al., 1994). 
Имеются также грибы, как, например, Hymenochaete tabacina (Sow.: Fr.) 
Lev., способные сформировать территориальные клоны даже в наземных 
частях, перерастая в густых насаждениях прямо с одного ствола на дру­
гой в местах соприкосновения ветвей (Stenlid & Holmer, 1991).
Способность тестами ВС зафиксировать генетические различия гриб­
ных индивидов зависит от количества локусов и аллел, кодирующих в ге­
номе вида функцию ВС. Информация о генетической базе ВС известна 
только в отношении нескольких базидиальных ксилотрофов. Так, для 
Heterobasidion annosum было установлено, что за ВС в геноме вида отве­
чают три, возможно, мультиаллельные локусы (Hansen et al., 1993). Очень 
схожие сведения были получены и в отношении Pleurotus ostreatus (Jacq.: 
Fr.) Kumm. (Malik & Vilgaiys, 1994). Однако в геноме дереворазрушите- 
лей Phellinus weirii (Angwin & Hansen, 1993) и Phellinus gilvus (Schwein.)
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Fr. (Rizzo et al., 1995b) был обнаружен лишь один локус, ответственный 
за ВС. Поскольку для ВС между двумя индивидуальными мицелиями все 
кодирующие локусы в их геномах должны быть гомогенными (Worrall,
1997), то в случае упомянутых видов Phellinus возникает возможность 
совпадения того единственного локуса у родственных, хотя и генетичес­
ки различных индивидов. В таком случае тесты ВС не смогут фиксиро­
вать генетического различия между индивидами. Имеются сообщения, 
что в лабораторных условиях из сибов-гомокарионов полученные родст­
венные мицелии Armillaria не проявили антагонистических реакций в те­
стах ВС, хотя в некоторой степени и явились генетически неоднородны­
ми (Korhonen, 1978а; Kile, 1983). Но подобная проблема достоверности 
ВС не должна возникать при исследовании природных популяций грибов, 
половым системам которых свойствен ауткроссинг.
Все же имеются сведения, что у базидиальных грибов и в природных 
условиях ВСГ не всегда представляют собой клоны. В таких случаях для 
подтверждения клональности или выявления генетической вариации не­
обходимо прибегнуть к методам анализа ДНК (Anderson & Kohn, 1995). 
Анализ индивидуальных оттисков ДНК у ксилотрофных базидиомицетов 
уже неоднократно применялся в исследованиях генетической структуры 
популяций. Подобные работы были посвящены таким широко распрост­
раненным видам, как Heterobasidion annosum (Stenlid et al., 1994; Karlsson, 
1994; La Porta et al., 1997), Fomitopsis pinicola (Schwarts: Fr.) Karst. 
(Hogberg et al., 1995), Fomitopsis rosea (Alb. & Schw.: Fr.) Karst. (Hogberg,
1998), Chondrostereum purpureum (Pers.: Fr.) Pouzar (Gosselin et al., 1996; 
Ramsfield et al., 1996) и Phlebiopsis gigantea (Fr.) Jul. (Vainio et al., 1998). 
Все цитированные труды подтверждают очень высокий уровень генети­
ческой вариации. Генетическая дифференциация популяций этих грибов 
была слабо выражена или отсутствовала как на локальном, так и конти­
нентальном географических уровнях.
Кроме упомянутых исследований, методы ДНК в лесной фитопатоло­
гии были удачно применены для идентификации интерстерильных групп 
Heterobasidion annosum (Gaibelotto et al., 1993; Fabritius & Karjalainen. 
1993; Kaijalainen, 1994), картографирования клонов Armillaria spp. (Smith 
et al., 1992; Guillaumin et al., 1996) и идентификаций гнили, вызванной до­
мовым грибом Serpula lacrymans (Wulf.: Fr.) J. Schrut. apud Cohn 
(Theodore etal., 1995).
Nectria fuckeliana Booth 
Особенности биологии
Ксилотрофный аскомицет Nectria fuckeliana известен как возбудитель 
некроза коры ели (Zycha, 1955; Roll-Hansen, 1962; Phillips & Butdekin,
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1982; Butin, 1989) и других хвойных пород (Ouellette & Bard, 1966; 
Ouellette, 1972; Schultz & Parmeter, 1990). N. fuckeliana очень часто обна­
руживался в стволах елей с механическими повреждениями. В некоторых 
работах гриб изолировали из 60-80 % обследованных ран (Ковбаса, 1996; 
Bazzigher, 1973; Schonhar, 1975; Roll-Hansen & Roll-Hansen 1980b), и это 
привело к выводу, что N. fuckeliana является типичным раневым патоге­
ном. Кроме того, данный ксилотроф обнаруживался и в 8-40% обследо­
ванных стволов без механических повреждений, а также был многократ­
но изолирован из отмерших ветвей (Roll-Hansen & Roll-Hansen, 1979; 
Huse, 1981; Vasiliauskas & Stenlid, 1998a). Такие факты показывают, что 
наличие ран не является единственной возможностью для проникновения 
гриба в стволы елей и что отмершие ветви также могут служить ворота­
ми инфекции. К тому же имеются сведения, что величина ран не оказыва­
ет заметного влияния на частоту инфекции N. fuckeliana (Roll-Hansen & 
Roll-Hansen, 1980b; Vasiliauskas et al., 1996) и что одно дерево этим гри­
бом может быть инфицировано многократно (Muller & Hallaksela, 1994).
В пораненных стволах N. fuckeliana обычно находится в тесном сосед­
стве с другими видами ксилотрофных грибов -  даже из образцов древеси­
ны весьма маленьких размеров наряду с N. fuckeliana обычно вырастают 
культуры других грибов. Несмотря на это не были выявлены взаимные 
связи других видов и N. fuckeliana. Дереворазрушающие способности N. 
fuckeliana являются, по-видимому, слабыми, поскольку он обычно изоли­
ровался из визуально здоровых образцов древесины (Roll-Hansen & Roll- 
Hansen, 1980b, 1981; Vasiliauskas et al., 1996; Vasiliauskas & Stenlid, 
1998a). Как предполагаемый возбудитель некроза коры N. fuckeliana, воз­
можно, припягствует заживанию ран, поражая кору, каллюс или даже 
камбий вокруг поврежденного места. Для елей свойственной чертой явля­
ются весьма различные темпы зарастания ран у индивидуальных деревь­
ев (Vasiliauskas, 1994; Vasiliauskas & Stenlid, 1998с), что может быть свя­
зано с наличием инфекции и деятельностью гриба. Более того, имеются 
сообщения, что появлению раковых язв на стволах елей обычно предше­
ствуют механические повреждения (Федоров, Самцов, 1984; Минкевич, 
Зарудная, 1989). Иногда может быть поражена окружность даже почти за­
росших механических ран, в результате чего убиваются кора и камбий, и 
зарастающие раны превращаются в раковые язвы различных форм 
(Domanski, 1966).
Была обнаружена связь между присутствием N. fuckeliana в повреж­
денных стволах елей и атаками на них короеда Dendroctonus micans Kug., 
что вызвало гипотезу о возможном переносе гриба насекомыми 
(Vasiliauskas et al., 1996). Известно,что некоторые сосновые короеды из 
рода Dendroctonus способны переносить аскомицеты рода Ceratocystis 
(Cook & Hain, 1988). К тому же N. fuckeliana в чистой культуре образует
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большое количество конидий (Roll-Hansen, 1962; Hallaksela, 1977), о роли 
которых в распространении гриба и в инфекционном процессе пока ниче­
го не известно. Нельзя исключить возможности, что наряду с генетически 
разнообразными аскоспорами N. fuckeliana в естественных условиях мо­
жет распространяться при помощи насекомых или (и) конидий. С целью 
выяснения вышеизложенных вопросов была предпринята работа, в кото­
рой исследовался уровень возможной клональности в естественных попу­
ляциях N. fuckeliana и генетическая структура популяций гриба в целом.
Структура популяций и генетическая вариация
Исследования проводились в Литве и Швеции -  в двух популяциях N. 
fuckeliana, разделенных Балтийским морем. В древостоях ели с повреж­
денных деревьев были собраны образцы древесины, из которых изолиро­
вали культуру гриба. Изоляты N. fuckeliana, полученные из разных дере­
вьев, спаривали в тестах ВС и каждому из них был сделан индивидуаль­
ный оттиск ДНК (Vasiliauskas & Stenlid, 1997).
В каждом спаривании различных изолятов образовывалась демаркаци­
онная линия -  таким образом, не было выявлено ВСГ N. fuckeliana. Дан­
ный результат был подтвержден анализом ДНК, так как не наблюдалось 
ни одного случая совпадения оттиска ДНК двух разных индивидов. Таким 
образом, не было получено данных, указывающих на клональность в при­
родных популяциях N. fuckeliana. Поэтому можно предположить,что ни 
насекомые, ни конидии в обеих популяциях для распространения гриба за­
метного влияния не оказывают. Каждый из тестированных изолятов ока­
зался генетически уникальным индивидом, что говорит о свойственной 
виду половой рекомбинации и о преимущественном участии аскоспор в 
распространении гриба (Vasiliauskas & Stenlid, 1997). Ни внутри швед­
ской, ни внутри литовской популяций N. fuckeliana не наблюдалось гео­
графической дифференциации -  генетическая вариация внутри стран бы­
ла очень высокой и распределялась практически равномерно. Однако на 
более обширной географической шкале, при сопоставлении шведской и 
литовской популяций, выявились некоторые генетические различия меж­
ду ними и определенный уровень географической дифференциации. Та­
ким образом, Балтийское море представляет ощутимый барьер для генети­
ческого обмена между популяциями N. fuckeliana. Уже говорилось, что по­
пуляциям некоторых видов аскомицетов свойствен определенный уровень 
географической дифференциации. Равномерное распределение генетичес­
кой вариации N. fuckeliana как внутри пробных площадей, так и внутри от­
дельно взятых шведской и литовской популяций можно объяснить широ­
ким распространением вида в лесных экосистемах и обильным формиро­
ванием перитециев на пораженных стволах. Известно, что плодовые тела
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аскомицетов могут продуцировать огромные количества аскоспор. Напри­
мер, только за один день один апотеций Sclerotinia sclerotiorum способен 
выпустить до 307 штук аскоспор, а одна перитециальная строма Daldinia 
concentrica -  до 10* штук аскоспор (Lacey, 1996).
Stereum sanguinolentum (Alb. & Schw.: Fr.) Fr.
Особенности биологии
Stereum sanguinolentum является широко распространенным базиди- 
альным грибом, вызывающим коррозионную гниль в свежем древесном 
отпаде и пнях хвойных пород (Bjoikman, 1958; Eriksson et al., 1984; 
Niemela et al., 1995). S. sanguinolentum часто поражает также растущие де­
ревья, проникая в глубь их древесины через различного рода открытые 
раны. Поэтому в ряде работ данный вид был отмечен как наиболее типич­
ный возбудитель раневой гнили ели (Соколов, 1958; Щедрова, 1959; 
Ekbom, 1928; Risley & Silveiborg, 1958; Domanski, 1966; Pawsey & 
Stankovicova, 1974a; El Atta & Hayes, 1987a; Vasiliauskas & Stenlid, 1998c; 
Vasiliauskas, 1998b).
Продвижение мицелия S. sanguinolentum в древесине ели впереди ги- 
фального фронта вызывает интенсивное образование, оксидацию и поли­
меризацию фенольных соединений. Лакказой гриба эти соединения пре­
вращаются в вещество бурого цвета, которое впоследствии частично погло­
щается самим мицелием (Johansson & Stenlid, 1985). Также и в ядровой дре­
весине сосны инфекция S. sanguinolentum способствовала снижению кон­
центрации фенольных соединений (Loman, 1970). Искусственная инокуля­
ция в деревья ели и пихты показала, что скорость роста S. sanguinolentum в 
несколько раз превышала рост дереворазрушителей из рода Phellinus 
(Whitney & Denyer, 1969, 1970). Имеются данные, что древесина пихты со­
держит вещества, подавляющие развитие многих ксилотрофных грибов, 
возможных конкурентов S. sanguinolentum, но на самого S. sanguinolentum 
эти вещества негативного воздействия не имеют (Etheridge, 1962). Стилбе- 
ны, являющиеся основными антигрибными соединениями в коре ели, даже 
стимулируют рост S. sanguinolentum in vitro (Woodward & Pearce, 1988).
Скопление смолистых веществ чаще всего подавляло рост S. san­
guinolentum как in vitro (Hintikka, 1982), так и in vivo (Whitney & Denyer,
1969). Имеются также сообщения, что некоторые терпеноиды способны 
стимулировать рост данного гриба (Fries, 1973; Flodin & Fries, 1978). Сти­
муляцию роста S. sanguinolentum вызывали и органические кислоты дре­
весины хвойных (Hintikka, 1969, 1982; Glasare, 1970).
В древесине ели S. sanguinolentum встречается и как пионерный вид в 
начальных стадиях гниения свежего субстрата, и как активный деревораз- 
рушитель в поздних стадиях развития гнили (Rayner & Boddy, 1988;
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Hallaksela, 1994). Гриб проявляет хороший рост в относительно сухой, на­
сыщенной фенолом ядровой древесине растущих деревьев (Shoitle & 
Ostrofsky, 1983). Влажность древесины ели, благоприятная для развития 
5. sanguinolentum, лежит в пределах 35-75% (Соколов, 1958; Щедрова, 
1959; Bjorkman, 1946). При низких уровнях 0 2 и высоких -  С02, характер­
ных внутренним слоям стволов деревьев, наблюдалось замедление роста 
некоторых видов Stereum in vitro (Jensen, 1967). Так, с увеличением рас­
стояния от открытых ран отмечалось все более замедленное распростра­
нение и у S. sanguinolentum (Whitney & Denyer, 1970).
В отличие от многих базидиальных грибов, вызывающих сердцевин­
ную гниль деревьев, базидиоспоры S. sanguinolentum неплохо прорастают 
в дистиллированной воде (Merrill, 1970). Они сохраняли жизнеспособ­
ность даже спустя 131 день после их сбора (Harrison, 1942).
По сравнению с другими ксилотрофами S. sanguinolentum проявляет 
только умеренную способность разрушать древесину in vitro (Perrin & 
Sylvestre, 1975). В условиях леса мертвая древесина различных хвойных 
обладает неодинаковой стойкостью к воздействию S. sanguinolentum. На­
иболее устойчивыми породами оказались кедр и лиственница, затем сле­
дуют сосна и ель, а древесина пихты обладает наименьшей стойкостью 
(Картавенко, 1960). В живых деревьях пораженная грибом древесина в 
начале обретает красно-бурую окраску и по мере разрушения возникает 
типичная коррозионная гниль (Соколов, 1958). Для S. sanguinolentum 
свойственным является тот факт, что в начальных стадиях поражения из­
менение окраски древесины возникает не из-за разрушения ее компонен­
тов, а из-за реакций взаимодействия между грибом и деревом (Hallaksela,
1994). Первые признаки изменения окраски в древесине заметны уже че­
рез восемь дней после инфекции и основной причиной этого являются 
скопления мицелия в тканях лучей (Kleist & Seehann, 1997). При наиболее 
благоприятных условиях древесина под действием гриба в течение 
четырех месяцев теряет 8-11% своего первоначального веса (Bjorkman, 
1946). Древесину быстрорастущих елей с широкими годичными кольца­
ми S. sanguinolentum разрушает более интенсивно, нежели древесину с уз­
кими годичными кольцами, и пораженные участки теряют приблизитель­
но 50% первоначального количества целлюлозы в течение восьми лет 
(El Atta & Hayes, 1987b).
Динамика раневой инфекции
Во многих трудах было отмечено, что S. sanguinolentum является наи­
более частым видом среди ксилотрофных грибов, поражающих раны ели. 
Обычно им заселяется 15-40% открытых поранений ствола и корней (Му­
равьева, 1971; Ковбаса, 1996; Pechmann & Aufsess, 1971; Isomaki & Kallio,
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1974; Schonhar, 1975, 1979; Huse, 1978; Norokorpi, 1979; Roll-Hansen & 
Roll-Hansen, 1980a, 1981; Hallaksela, 1984a, b; Solheim & Seles, 1986; 
Vasiliauskas et al., 1996; Vasiliauskas & Stenlid, 1998a). В некоторых случа­
ях S. sanguinolentum был обнаружен даже в 55-88% стволовых ран (Игол- 
кина, 1990; Domanski, 1966; Aufsess, 1978; El Atta & Hayes, 1987a). По не­
которым данным, гриб поражал поврежденные ели значительно реже и 
был изолирован лишь из 5% ран на корнях (Nilsson & Hyppel, 1968) и на 
стволах (Bazzigher, 1973).
Подобная вариация в частотах инфекции говорит о том, что возмож­
ность проникновения S. sanguinolentum в открытые поранения растущих 
деревьев обуславливается некоторыми факторами. Одним из них являет­
ся величина повреждения. Было отмечено, что гриб чаще заселяет боль­
шие поранения, чем маленькие (Roll-Hansen & Roll-Hansen, 1980а; 
Vasiliauskas et al., 1996). Большое значение имеет и давность поврежде­
ния, поскольку в старых ранах S. sanguinolentum обнаруживается значи­
тельно чаще, чем в свежих (Соколов, 1958; Schonhar, 1975; Roll-Hansen 
& Roll-Hansen, 1980а; Vasiliauskas et al., 1996). Данные цитированных ра­
бот говорят о том, что обнаженная древесина растущих елей становится 
восприимчивой к поражению грибом вскоре после удаления коры и ос­
тается таковой в течение многих лет. Было также установлено, что S. san­
guinolentum более успешно колонизирует вышерасположенные стволо­
вые раны, нежели раны на корневой шейке (Kallio, 1976; Roll-Hansen & 
Roll-Hansen, 1980b; Vasiliauskas & Stenlid, 1998a). Диаметр поврежден­
ных стволов в пределах 8-28 см не оказывал заметного влияния на час­
тоту инфекции S. sanguinolentum (Roll-Hansen & Roll-Hansen, 1980а; 
Vasiliauskas et al., 1996).
Сезон повреждения является важным фактором в инфекционном про­
цессе, поскольку раны, нанесенные деревьям ели в течение вегетационно­
го сезона, как правило, бывают лучше защищены от гриба, нежели раны, 
нанесенные в период покоя (Vasiliauskas & Stenlid, 1998а). Не последнюю 
роль в этом могут играть наличие смолотечения и активность других за­
щитных реакций дерева в период роста. Важными являются также и кли­
матические условия. Например, восприимчивость ран пихты к S. san­
guinolentum быстро снижалась при воздействии на их поверхность высо­
ких летних температур (Etheridge, 1969). В условиях Финляндии наиболее 
благоприятные температуры для распространения S. sanguinolentum нахо­
дятся в пределах -8 -  +5 °С, и гриб весьма часто колонизирует еловые пни 
в течение целого года, кроме июня-июля, когда другие ксилотрофы явля­
ются активными конкурентами (Kallio & Hallaksela, 1979).
Конкуренция других видов может оказаться одним из критических 
факторов, определяющих колонизацию ран S. sanguinolentum. Доминиро­
вание S. sanguinolentum обуславливается нестойкостью конкурентных
87
Г РИ Б Н Ы Е  СО О БЩ ЕС ТВ А  Л ЕС Н Ы Х  ЭКО С И С ТЕМ
ксилотрофов к определенным свойствам субстрата, особенно в низких 
температурах (Etheridge, 1969). Например, степень подавления S. san- 
guinolentum другими видами грибов зависела от количества влаги в суб­
страте (Merrill, 1970). Дейгеромицет Epicoccum purpurascens Ehrenb.: 
Schlecht. проявил способность сдерживать инфекцию S. sanguinolentum в 
открытые раны на стволах елей, как минимум, в течение 8 месяцев 
(Zimmermann et al., 1995). Инокуляция повреждений растущих елей изве­
стным ксилотрофом-антагонистом Phlebiopsis gigantea, однако, не оказа­
ла заметного влияния ни на колонизацию поверхности ран S. sanguinolen­
tum, ни на последующее развитие гнили внутри стволов (Kallio, 1973,
1976). Характерным для S. sanguinolentum все же является то, что данный 
гриб успешно проникает и распространяется в деревьях ели вне зависи­
мости от присутствия там многих видов аскомицетов, дрожжевидных 
грибов и бактерий (Hallaksela, 1993). Однако в лабораторных условиях S. 
sanguinolentum, по сравнению с рядом сапротрофных ксилотрофов, про­
явил наименьшую конкурентоспособность (Holmer, 1996).
Кроме упомянутых внешних факторов, в динамике раневой инфекции 
большое значение может иметь индивидуальные защитные свойства, за­
ложенные в генотипе поврежденного дерева. Известно, что даже при на­
личии на стволах открытых ран значительных размеров, определенная 
часть деревьев ели способна избежать поражения раневой гнилью даже в 
течение 25 лет (Василяускас Р., 1989), что представляет интерес с точки 
зрения селекции устойчивых деревьев.
Распространение гнили в стволах
В ряде работ сообщается, что S. sanguinolentum в пораненных дере­
вьях ели вызывает раневую сердцевинную гниль значительных разме­
ров (Ekbom, 1928; Risley & Silveiborg, 1958; Domanski, 1966; Pawsey & 
Stankovicova, 1974a; El Atta & Hayes, 1987a; Vasiliauskas & Stenlid, 
1998c; Vasiliauskas, 1998b). При обследовании елей со стволовыми рана­
ми идентичного возраста (7 лет) и идентичных первоначальных разме­
ров (15x20 см) было установлено, что длина гнили S. sanguinolentum в 
среднем достигает 2,92 м (Vasiliauskas & Stenlid, 1998с). Если считать, 
что инфицирование произошло в течение первого года после поранения, 
то темпы распространения S. sanguinolentum будут составлять 42 см/год. 
В другой работе говорится о ели с повреждениями давностью 7-25 лет 
(в среднем 12 лет) различной величины. При этом установлено, что дли­
на гнили S. sanguinolentum в среднем составила 4,48 м. В данном случае 
средние темпы роста гриба были примерно равны 37 см/год 
(Vasiliauskas, 1998b). Очень схожие данные о распространении S. san­
guinolentum в поврежденных елях были получены еще в начале века в
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Швеции (Ekbom, 1928). Другими авторами было отмечено еще более ин­
тенсивное продвижение этого гриба, сотавляющее 40-80 см/год (Соко­
лов, 1958; Risley & Silveiborg, 1958). И, наоборот, имеется ряд работ, где 
указывается, что в пораненных стволах ели в течение первых 4 лет S. 
sanguinolentum распространяется со скоростью, равной лишь 10-40 
см/год (Щедрова, 1959; Lavallee, 1965; Pawsey & Stankovicova, 1974а; 
Kallio, 1976; Roll-Hansen & Roll-Hansen, 1980a; Solheim & Seles, 1986). 
В таких случаях общая длина S. sanguinolentum гнили за 4-8 лет дости­
гает 1-2 м (Pawsey & Stankovicova, 1974а; El Atta & Hayes, 1987a).
По данным Д.В.Соколова (1958), S. sanguinolentum за 4 года в стволах 
елей проникает в среднем на 5 см по радиусу и на 14 см в тангентальном 
направлении. В результате продвижения гриба площадь гнили в попереч­
ном сечении ствола на месте поранения через 7-25 лет составила 90-160 
см2, захватывая 40-50% всей площади сечения (Vasiliauskas, 1998b; 
Vasiliauskas & Stenlid, 1998c). При искусственных инокуляциях гриба в 
деревья дугласии и ели гнилью было охвачено соответственно 400 см2 и 
260 см2 поперечного сечения стволов уже через 2 года (Whitney & Denyer,
1970). Диаметр гнили S. sanguinolentum на уровне пня составлял прибли­
зительно 13,5 см, а при подсчете соотношения между длиной гнили и ди­
аметром основания ее конуса оказалось, что оно примерно равняется 21,6 
(Vasiliauskas & Stenlid, 1998с). Таким образом, своими пропорциями ко­
нус гнили S. sanguinolentum является очень схожим с пропорциями кону­
сов гнили, вызванных в елях ксилотрофами из рода Amylostereum spp. и 
грибом Heterobasidion annosum .
В некоторых трудах указывается, что на вертикальное распространение 
S. sanguinolentum положительное влияние оказывает величина поранения 
(площадь обнаженной древесины) и диаметр ствола и что продвижение 
гнили в горизонтальном направлении идет быстрее в стволах с широкими 
годичными кольцами (Ekbom, 1928; El Atta & Hayes, 1987a). Однако в бо­
лее поздних работах в основном не удалось выявить достоверную корреля­
ционную связь между распространением S. sanguinolentum и параметрами 
ран или поврежденных стволов; только диаметр ствола оказывал положи­
тельное влияние на распространение гриба в горизонтальном направлении 
(Vasiliauskas, 1998b; Vasiliauskas & Stenlid, 1998c). Имеется информация, 
что в толстых стволах с широкими годичными кольцами более интенсивно 
развиваются и другие дереворазрушители, например, грибы из рода 
Amylostereum spp. (Vasiliauskas, 1999 а, b) и Heterobasidion annosum 
(Curtois, 1970; Isomaki & Kallio, 1974; Dimitri & Schumann, 1989).
В стволах ели, пораженных S. sanguinolentum, вопреки ожиданиям, не 
было обнаружено достоверных корреляций между возрастом поранения и 
длиной гнили, величиной раны и длиной гнили, шириной годичных колец 
и распространением гнили в поперечном сечении ствола (Vasiliauskas,
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1998Ь). Возможно, параметры поранения ощутимое влияние на рост гри­
ба оказывают в первые годы после повреждения, в то время как в приве­
денной работе давность повреждения большинства деревьев превышала 
10 лет. В старых поранениях обычно наблюдается замедление темпов 
роста S. sanguinolentum (Ekbom, 1928), поэтому протяженность гнили не 
всегда бывает в непосредственной зависимости от давности повреждения. 
К тому же инфекция гриба во времени далеко не всегда совпадает со вре­
менем появления раны и отрыв может быть в несколько лет. Поэтому в 
естественных условиях точное время инфекции, как правило, остается не­
известным. Так, в одной из работ вертикальное распространение S. san­
guinolentum в стволах ели с 4- и 8-летними ранами в среднем составляло 
соответственно 1,37 и 1,51 м, и разница между этими средними показате­
лями оказалась статистически недостоверной (El Atta & Hayes, 1987а). В 
другой работе было проанализировано несколько десятков стволов ели с 
поранениями давностью от 7 до 25 лет, но достоверной связи между дав­
ностью ран и протяженностью гнили S. sanguinolentum также обнаружено 
не было (Vasiliauskas, 1998b). Однако сопоставление данных двух незави­
симых исследований указывает на большую степень пораженности ство­
лов со старыми поранениями. Так, средняя длина гнили S. sanguinolentum 
в елях с поранениями 7-летней давности составил^ 2,92 м (Vasiliauskas & 
Stenlid, 1998с), в то время как в другой работе была отмечена длина 4,48 
м в деревьях с поранениями давностью 7-25 лет (в среднем 12 лет) 
(Vasiliauskas, 1998b). Статистический анализ эмпирических данных этих 
двух исследований показал, что различие между их средними показателя­
ми (2,92 и 4,48) является весьма достоверным (на уровне р<0,0001) 
(Vasiliauskas, 1998b).
Вегетативно совместимые группы
Уже ранними исследованиями вида S. sanguinolentum было установ­
лено, что репродуктивной системе гриба свойствен партеногенез 
(Robak, 1942). Другими словами, экологически стабильную грибницу S. 
sanguinolentum формирует уже при прорастании одной базидиоспоры, и 
эта гомокарионная грибница способна продолжить и завершить цикл 
развития гриба. В последующих работах этот факт получил подтвержде­
ние, так как плодовые тела S. sanguinolentum, собранные в природных 
условиях, оказались гомокарионными (Rayner & Turton, 1982). Таким 
образом, было отмечено, что природные популяции гриба содержат ре- 
продуктивно изолированные группы, составленные из вегетативно сов­
местимых индивидов. Поскольку базидиоспоры S. sanguinolentum раз­
носятся ветром, структуре популяций данного вида свойственны дис­
персные вегетативно совместимые группы (ВСГ). Более масштабные
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исследования показали, что популяции некоторых видов рода Stereum, в 
том числе и S. sanguinolentum, могут включать индивиды как с гомока­
рионными, так и гетерокарионными плодовыми телами и что эти субпо- 
пуляциии являются репродуктивно изолированными одна от другой 
(Ainsworth, 1987). Однако имеется мнение, что в северо-западной Евро­
пе популяции S. sanguinolentum составлены исключительно из гомока- 
рионных индивидов, и в течение 80-х годов здесь было выявлено более 
30 клональных или почти клональных субпопуляций этого гриба 
(Rayner & Boddy, 1988). Среди них были и ВСГ с локальным распрост­
ранением, и ВСГ более широкого географического распространения.
В последнее время проводились работы по выявлению ВСГ S. san­
guinolentum в регионе Балтийского моря, включая Литву, Данию, Шве­
цию и Финляндию. Было выполнено много тестов ВС между изолятами 
гриба, собранными как с локальных популяций, так и с популяций, разде­
ленных морем. В результате в природных популяциях S. sanguinolentum 
был обнаружен целый ряд ВСГ (Vasiliauskas, 1998а; Vasiliauskas & 
Stenlid, 1998b, с). Распространение некоторых из них было ограничено 
рамками пробной площади, но другие ВСГ, однако, имели весьма широ­
кое географическое распространение -  их представители обнаруживались 
в двух или даже во всех четырех странах. Значительная часть тестирован­
ных изолятов S. sanguinolentum (41 из 228, или 18% всей пробы) принад­
лежали одной большой ВСГ (G1), представители которой были разброса­
ны в большом географическом пространстве вокруг Балтийского моря. В 
то же время 93, или 41% всех изолятов, оказались вегетативно несовмес­
тимыми ни с одним другим из всей пробы. Можно сказать, что каждый из 
них представлял отдельную ВСГ, составленную из одного индивида. Ос­
тавшаяся часть пробы (еще 41% тестированных изолятов) включала 24 
ВСГ, каждую из которой составляли от 2 до 8 представителей 
(Vasiliauskas, 1998а; Vasiliauskas & Stenlid, 1998b, с). Некоторые из этих 
ВСГ имели широкое географическое распространение.
Существование ВС пар более часто обнаруживалось внутри отдель­
но взятых шведской, литовской и финской популяций, нежели при спа­
ривании изолятов из разных стран. Это говорит о сравнительно низком 
уровне генетической вариации в географически ограниченных популя­
циях гриба, по сравнению с популяциями широкого географического 
масштаба. По-видимому, преобладающее количество спор S. sanguino­
lentum распространяется на локальном уровне. Особенно ярко этот 
факт был выражен среди представителей шведской популяции 
(Vasiliauskas & Stenlid, 1998b). Однако детальные исследования в трех 
лесных насаждениях в Швеции и одном в Литве не выявили простран­
ственного скопления ВС индивидов на местном уровне в расстояниях 
1-200 м (Vasiliauskas & Stenlid, 1998b, с).
91
ГРИ Б Н Ы Е  С О О БЩ ЕС ТВ А  Л ЕС Н Ы Х  Э КО С И С ТЕМ
Иногда спаривания изолятов внутри локальных финской и литовской 
популяций показывали в основном несовместимые реакции мицелиев S. 
sanguinolentum. Подобный результат был бы характерен для популяций 
грибов, которым присущ ауткроссинг и формирование гетерокарионных 
плодовых тел. Такие популяции бывают составлены только из генетичес­
ки различных индивидов. Таким образом, нельзя исключить возможность 
существования в регионе двух субпопуляций S. sanguinolentum -  одной с 
гомокарионными, а другой с гетерокарионными плодовыми телами. В не­
которых географических регионах для S. sanguinolentum это уже было от­
мечено (Ainsworth, 1987).
Проведенные исследования показали также ВС между изолятами 
S. sanguinolentum даже в тех случаях, когда в природе их разделяли сот­
ни километров и географический барьер в виде Балтийского моря. Та­
ким образом, в популяциях гриба, вероятно, имеется возможность рас­
пространения индивидов на большие расстояния с формированием 
ВСГ на обширных географических регионах. Известно, что жизнеспо­
собные базидиоспоры другого дереворазрушителя (Heterobasidion 
annosum) могут быть разнесены воздушными потоками на расстояния 
320-500 км (Rishbeth, 1959; Kallio, 1970). Подобную возможность рас­
пространения нельзя исключить и в отношении базидиоспор S. san­
guinolentum. При помощи ветра и воздушных потоков, перемещаясь с 
одного лесного массива в другой, они вполне способны рассеять пред­
ставителей различных ВСГ вокруг Балтийского моря. Однако возмож­
ность распространения ВСГ на длинные дистанции в географически 
изолированные регионы является менее вероятной, нежели распростра­
нение ее на локальной местности.
Генетическая вариация
Нельзя исключить возможность, что ВС изоляты S. sanguinolentum не 
являются генетически идентичными. В таком случае ВСГ не будут пред­
ставлять клоны гриба. Уже были отмечены довольно ощутимые различия 
в скорости роста и в пигментации среди ВС изолятов S. sanguinolentum 
(Rayner & Turton, 1982; Vasiliauskas & Stenlid, 1998b; Vasiliauskas, 1998a). 
Такие различия, особенно среди географически отдаленных изолятов, мо­
гут указывать на некоторые генетические различия внутри ВСГ.
Если даже некоторые ВС изоляты S. sanguinolentum и не являются ге­
нетически идентичными, очень вероятно, что между ними существует 
родственная связь. Исследования других базидиомицетов показали, что 
интенсивность вегетативно несовместимых реакций между генетически 
родственными мицелиями часто бывает слабой (Korhonen, 1978а; Hansen 
et al., 1993).
92
М икологические исследования
В связи с этим при помощи анализа была предпринята попытка отве­
тить на вопрос, являются ли ВСГ S. sanguinolentum составленными из ге­
нетически идентичных индивидов, и тем самым представляют ли они 
клональные линии в популяциях гриба? Другой целью было исследова­
ние уровня генетической вариации среди представителей разных ВСГ в 
популяциях вокруг Балтийского моря (в Литве, Швеции и Финляндии). 
Наряду с этим определялось влияние географического расстояния на ге­
нетическую дифференциацию между популяциями S. sanguinolentum 
(Stenlid & Vasiliauskas, 1998).
В итоге было установлено, что оттиски ДНК ВС индивидов (в рамках 
ВСГ) не во всех случаях являются идентичными. В локальных популяци­
ях, однако, ВС изоляты почти во всех случаях имели идентичные оттиски 
ДНК, т е. генетические различия между ними практически не наблюда­
лись. Случаи генетического различия были ярче выражены между ВС 
изолятами из разных популяций: эти различия увеличивались по мере 
увеличения географического расстояния между регионами происхожде­
ния S. sanguinolen- _  о  ^  і -
turn. В итоге при со- О
поставлении оттис­
ков ДНК ВС изолятов 
из разных стран гене­
тические различия 
наблюдались в каж­
дом случае (Stenlid &
Vasiliauskas, 1998).
Эти различия, одна­
ко, были незначи­
тельными по сравне­
нию с различиями в 
оттисках ДНК вегета­
тивно несовмести­
мых изолятов (из раз­
ных ВСГ) даже в рам­
ках локальной попу­
ляции (рис. 2).
Оттиски представителей разных ВСГ S. sanguinolentum во всех случа­
ях проявляли четкую индивидуальность. Анализ оттисков всех изолятов 
(как совместимых, так и несовместимых) со всего географического реги­
она показал, что среди литовской, шведской и финской популяций S. san­
guinolentum наблюдается весьма слабая генетическая дифференциация. 
Не было обнаружено генетических маркеров, специфичных для какой- 
нибудь отдельно взятой популяции гриба, несмотря на то, что в природе
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Рис. 2. Оттиски ДНК изолятов Stereum sanguinolen­
tum  из разных вегетативно совместимых групп
Маркер молекулярной массы обозначен как О. Он отделяет 
изоляты гриба из Швеции (S), Литвы (L) и Финляндии (F). 
Каждый из изолятов имеет уникальный оттиск ДНК
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их разделяли 400-700 км и Балтийское море. Кроме S. sanguinolentum, и 
в популяциях других широко распространенных дереворазрушителей, 
таких как Heterobasidion annosum (Stenlid, 1994а; Stenlid et al., 1994; La 
Porta et al., 1997) и Fomitopsis pinicola (Hogberg et al., 1995), наблюдалась 
лишь слабая генетическая дифференциация в довольно обширном гео­
графическом масштабе. На локальном уровне, как и следовало ожидать, 
корреляции между географическим расстоянием и генетическими разли­
чиями среди индивидов S. sanguinolentum обнаружено не было (Stenlid & 
Vasiliauskas, 1998).
Таким образом, в представленной работе была выявлена определенная 
генетическая вариация внутри дисперсных ВСГ S. sanguinolentum. Проис­
хождение этой вариации пока неизвестно. Нельзя исключить возможности, 
что ВСГ S. sanguinolentum представляют собой и клональные линии, и 
группы родственных, но в некоторой степени генетически различных ми­
целиев. Подобное может возникнуть в результате смешения двух репродук­
тивных систем. Известно, что в жизненном цикле S. sanguinolentum воз­
можно и клональное размножение, и генетическая рекомбинация при спа­
ривании различных базидиоспор (Ainsworth, 1987). При повторном скре­
щивании родственных базидиоспор, известном как инбридинг (Rayner & 
Body, 1988), возникающие грибные индивиды будут терять вариацию ал- 
лел в локусах ВС, и тем самым могут стать ВС, несмотря на другие генети­
ческие различия . Если в результате сформировавшиеся индивиды будут в 
свою очередь способными продуцировать гомокарионные плодовые тела, 
то это приведет к клональному размножению, и в результате в природе воз­
никнут линии родственных мицелиев, т.е. родственные клоны. Анализ от­
тисков ДНК самой большой ВСГ S. sanguinolentum (G1) показал, что на ло­
кальном уровне ВСГ чаще соответствует клону, а на более обширном гео­
графическом пространстве ВСГ, по-видимому, включает в себя группу род­
ственных мицелиев (Stenlid & Vasiliauskas, 1998).
Другая возможность возникновения ВС между генетически различны­
ми мицелиями создается при наличии в репродуктивной системе гриба 
вторичного гомотализма. Тогда наблюдается тенденция скопления в ба- 
зидиоспорах родственных ядер, и возникают линии, близкие клональным, 
что, например, характерно для гриба Agaricus bisporus (Lange) Imbach 
(Kerrigan et al., 1993). Возможность вторичного гомотализма у S. san­
guinolentum на данном этапе еще не исследована.
Колонизация древесины различными ВСГ
В предыдущих исследованиях ВС изоляты S', sanguinolentum часто об­
наруживались и на мертвой древесине, и в живых деревьях ели 
(Vasiliauskas & Stenlid, 1998b). Таким образом, приспособленность к упо­
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мянутым экологическим нишам, по-видимому, не является свойством от­
дельно взятой ВСГ. Эго указывает на широкие возможности в колониза­
ции различных субстратов генотипами S', sanguinolentum. Широкие эколо­
гические способности генотипов данного вида были отмечены и в другой 
работе, где ВС индивиды обнаруживались в древесине различных хвой­
ных пород (Rayner & Boddy, 1988).
Возможно, что ВС индивиды S. sanguinolentum могут быть потомками 
одного плодового тела (Ainsworth, 1987). Уже указывалось, что в локальном 
масштабе ВСГ S. sanguinolentum чаще всего включают в себя генетически 
идентичные или почти идентичные изоляты (Stenlid & Vasiliauskas, 1998). 
Была выдвинута гипотеза, что те ВСГ, которые в пораненных деревьях 
встречаются более часто, в процессе колонизации ран имеют определенные 
преимущества над другими генотипами. Нельзя исключить, что их превос­
ходство проявляется и в более значительных темпах роста внутри стволов.
Вопреки ожиданиям представители самой многочисленной ВСГ S. 
sanguinolentum (G1) проявили более медленные темпы роста внутри ство­
лов, нежели представители других ВСГ, которые в пораненных елях об­
наруживались редко (Vasiliauskas & Stenlid, 1998с). Более того, вариация 
в темпах роста среди генетически схожих изолятов ВСГ S. sanguinolentum 
была ощутимо выше, чем вариация в темпах роста среди различных ВСГ 
гриба. Объяснением этого могут быть индивидуальные генетические раз­
личия восприимчивости деревьев к распространению грибной инфекции. 
Многие исследования уже показали весьма широкую вариацию в росте 
мицелия после искусственных заражений живых деревьев генетически 
идентичными штаммами ксилотрофов Heterobasidion annosum (Kaufmann 
et al., 1980; Ekman & Weissenberg, 1981; Thibault-Balesdent & Delatour, 
1985; Dimitri & Schumann, 1989; Hallaksela, 1993; Huse & Venn, 1994) и S. 
sanguinolentum (Pawsey & Stankovicova, 1974b; Hallaksela, 1993). В отли­
чие от цитированных трудов в обсуждаемой работе исследовались естест­
венные инфекции S. sanguinolentum в раны идентичного возраста и разме­
ров (Vasiliauskas & Stenlid, 1998с). Таким образом, был неизвестен мо­
мент инфекции во времени -  деревья грибом могли быть поражены в те­
чение нескольких лет после нанесения раны, и период роста индивидов 
внутри стволов мог значительно различаться.
Кроме того, искусственные инокуляции часто являются неспособными 
предоставить информацию об естественном развитии гриба внутри стволов. 
Например, при искусственных инокуляциях деревьев ели грибами Н. anno­
sum и S. sanguinolentum развитие их мицелия в стволах проходило успешно 
лишь в течение 2-3 лет, но уже после 5 лет оба вида из зараженных деревь­
ев целиком исчезли (Hallaksela, 1993). При этом известно, что в результате 
естественных инфекций эти грибы в растущих стволах вызывают активную 
гниль в течение десятилетий (Domanski, 1966; Hallaksela, 1984b).
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Cylindrobasidium evolvens (Fr.) Jul.
Особенности биологии
Cylindrobasidium evolvens является типичным пионерным базидиоми- 
цетом, который один из первых колонизирует свежий древесный отпад и 
обнаженные поверхности древесины хвойных и лиственных пород. Дан­
ный вид очень часто встречается в лесах Центральной и Северной Евро­
пы (Bjorkman, 1958; Eriksson & Ryvarden, 1976; Breitenbach & Kranzlin, 
1986). В Скандинавии С. evolvens нередко заселяет открытые поврежде­
ния ели, поражая примерно 10% ран на корнях (Roll-Hansen & Roll- 
Hansen, 1981) и 19-36% ран на стволах (Huse, 1978; Roll-Hansen & Roll- 
Hansen, 1980а; Solheim & Seles, 1986; Vasiliauskas et al., 1996). В других 
частях Европы С. evolvens является менее типичным раневым ксилотро- 
фом. Имеются сообщения о наличии данного вида в поранениях подсо­
ченных деревьев ели на северо-западе России (Соколов, 1958). Кроме то­
го, С. evolvens в отдельных случаях выделялся из повреждений стволов 
ели в Германии (Pechmann & Aufsess, 1971; Bonnemann, 1979) и в Литве 
(Vasiliauskas & Stenlid, 1998а).
Хотя С. evolvens и считается возбудителем коррозионной гнили 
(Eriksson & Ryvarden, 1976), его дереворазрушительная активность явля­
ется весьма слабой как на мертвой древесине (Bjorkman, 1958), так и в 
стволах живых деревьев (Roll-Hansen & Roll-Hansen, 1980а). В живых 
елях С. evolvens чаще всего выделялся из визуально здоровой древесины 
(Roll-Hansen & Roll-Hansen, 1980а, 1981; Vasiliauskas et al., 1996). Ско­
рость его роста там составляла 5-30 см/год (Roll-Hansen & Roll-Hansen, 
1980а; Solheim & Seles, 1986).
Как пионерный вид С. evolvens предпочитает заселять свежие (давно­
стью до 4 лет) и большие (величиной более 1500 см2) раны на сравнитель­
но тонких деревьях (диаметром 10-16 см) (Vasiliauskas et al., 1996). Он 
преимущественно колонизирует более высоко на стволе расположенные 
повреждения, чем повреждения корневой шейки (Kallio, 1976; Roll- 
Hansen & Roll-Hansen, 1980b; Vasiliauskas & Stenlid, 1998a). Раны, нане­
сенные деревьям ели зимой, по сравнению с летними являются более вос­
приимчивыми к инфекции С. evolvens (Vasiliauskas & Stenlid, 1998а). Дан­
ный вид удачно колонизировал еловые пни при температурах ниже нуля 
(Kallio & Hallaksela, 1979).
Из-за частого заселения ран и пней С. evolvens является характерным 
видом в лесных экосистемах интенсивного хозяйствования. Его роль в 
сукцессиях грибов на древесном субстрате пока еще не выяснена. По не­
которым наблюдениям, С. evolvens более часто, чем случайно, обнаружи­
вался в деревьях ели наряду с серьезным раневым патогеном Stereum san­
guinolentum (Roll-Hansen & Roll-Hansen, 1980b). Другие работы показали,
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что S. sanguinolentum постепенно замещает С. evolvens как на мертвой 
древесине (Bjorkman, 1958), так и в поранениях живых деревьев 
(Vasiliauskas et al., 1996).
Структура популяций и генетическая вариация
Исследования популяций С. evolvens проводились в Швеции и Литве. 
Использовались тесты ВС и анализ ДНК (Vasiliauskas & Stenlid, 1998d). 
Все спаривания изолятов из разных деревьев показали слабую антагони­
стическую реакцию в зоне контакта мицелиев. Таким образом, ВСГ в по­
пуляциях гриба обнаружены не были. Это говорит о том, что каждый из 
рассмотренных изолятов С. evolvens является генетически своеобразным. 
Данный факт потвердили и оттиски ДНК. Каждый индивид С. evolvens 
показал уникальный оттиск ДНК и не было ни одного случая совпадения 
оттиска у разных изолятов. В целом популяциям гриба был свойствен вы­
сокий уровень генетической вариации. Маркеров, специфичных какому- 
нибудь региону или локальным популяциям, обнаружено не было. Гео­
графическая дифференциация была слабо выраженной даже между швед­
ской и литовской популяциями С. evolvens, разделенных 700 км и Балтий­
ским морем. Также и на локальном уровне не было обнаружено связи 
между генетическими различиями индивидов и физическим расстоянием 
между ними в природе. Здесь, однако, было установлено, что индивиды
С. evolvens, заселившие раны в течение двух последних лет, своей генети­
ческой структурой являются более схожими между собой, чем с остав­
шейся частью популяции (Vasiliauskas & Stenlid, 1998d).
Результаты исследований показали, что природные популяции С. evol­
vens составлены из генетически различных индивидов, которые в лесных 
экосистемах обитают в поврежденных стволах деревьев. Это соответствует 
имеющейся информации, что репродуктивной системе С. evolvens свойст­
вен тетраполярный ауткроссинг (Robak, 1942). В результате этого каждое 
спаривание базидиоспор приводит к возникновению генетически уникаль­
ного грибного индивида. Наблюдаемый у С. evolvens низкий уровень гене­
тической дифференциации между географическими популяциями вполне 
соответствует свойствам популяций обычных, распространяемых ветром 
ксилотрофов Heterobasidion annosum (Stenlid et al., 1994; Karlsson, 1994; La 
Porta et al., 1997), Fomitopsis pinicola (Hogberg et al., 1995), Fomitopsis rosea 
(Hogberg & Stenlid, 1994; Hogberg, 1998), Chondrostereum purpureum 
(Gosselin et al., 1996; Ramsfield et al., 1996), Phlebiopsis gigantea (Vainio et al.,
1998) и Stereum sanguinolentum (Stenlid & Vasiliauskas, 1998).
Важным фактором, выравнивающим генетические различия между 
отдаленными популяциями С. evolvens, может быть масштабность раз­
броса спор. Уже упоминалась способность базидиоспор Heterobasidion
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annosum распространяться на расстояния в несколько сотен километров 
(Rishbeth, 1959; Kallio, 1970). Нельзя исключить подобную возможность 
и для спор С. evolvens. Кроме того, в репродуктивной системе данного 
вида заложена тенденция спаривания дальних родственников и фикси­
рование их генов в новых популяциях. В таком случае для выравнива­
ния генетической дифференциации между популяциями достаточно 
лишь нескольких иммигрантов в течение одного жизненного цикла 
(Slatkin, 1985). Еще одной причиной сглаживания дифференциации мо­
жет быть высокая густота индивидов в популяциях С. evolvens. Это спо­
собствует поддерживанию генетической вариации на высоком уровне.
В обсуждаемой работе было также показано, что генетическая схо­
жесть индивидов С. evolvens в некоторой степени зависит от давности ин­
фекции (Vasiliauskas & Stenlid, 1998d). На уровне локальных популяций
С. evolvens инфекция в течение короткого периода, вероятно, производит­
ся спорами лишь нескольких плодовых тел. В результате генетическая 
схожесть будет выше среди индивидов, сформировавшихся из спор одно­
го сезона плодоношения, чем среди индивидов, сформировавшихся в ре­
зультате постепенных инфекций в течение ряда лет. Подобная тенденция 
как раз и наблюдается в популяциях этого гриба.
Постепенный характер инфекций хорошо подходит для биологии С. 
evolvens. Данный вид имеет однолетние плодовые тела, которые в боль­
шом количестве появляются на свежем субстрате уже в течение первого 
сезона возможных инфекций (Bjorkman, 1958; Eriksson & Ryvarden, 1976). 
Однако уже на следующий год С. evolvens из того же субстрата может 
полностью исчезнуть (Bjorkman, 1958). И в поврежденных елях плодовые 
тела С. evolvens наблюдаются в основном на свежих ранах (Vasiliauskas & 
Stenlid, 1998d). После плодоношения мицелий гриба может сохраниться в 
поврежденных стволах на протяжении еще нескольких лет, однако на­
блюдается тенденция его исчезновения с появлением там других ксилот­
рофных видов (Vasiliauskas et al., 1996).
Полученные данные показывают, что преобладающее количество ин­
фекций С. evolvens в лесных насаждениях наблюдается на локальном 
уровне. Известно, что и у Heterobasidion annosum большинство базидиос­
пор оседает вблизи плодового тела, и что большинство инфекций спора­
ми имеет местный характер (Stenlid, 1994а). Несмотря на это в лесных на­
саждениях не удалось установить связь между дистанцией обнаружения 
индивидов С. evolvens и их генетической схожестью (Vasiliauskas & 
Stenlid, 1998d). Причиной этого, возможно, является наличие в обследо­
ванных участках большого количества поврежденных стволов ели с пло­
доношениями гриба. И в предыдущих исследованиях локальные расстоя­
ния в лесных массивах не имели влияния на генетическую структуру по­
пуляций ксилотрофов -  ни аскомицета Nectria fuckeliana (Vasiliauskas &
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Stenlid, 1997), ни базидиомицета Stereum sanguinolentum (Stenlid & 
Vasiliauskas, 1998). Популяционные исследования С. evolvens, таким об­
разом, подтвердили ряд биологических особенностей данного вида, как, 
например, наличие тетраполярной репродуктивной система, воздушное 
рассеивание базидиоспор, быструю колонизацию и обильное плодоноше­
ние на свежем субстрате и последующее вытеснение данного вида други­
ми ксилотрофами.
Amylostereum areolatum (Fr.) Boid. и Amylostereum chailletii 
(Pers.: Fr.) Boid.
Особенности биологии
Amylostereum areolatum и Amylostereum chailletii -  это базидиальные 
дереворазрушающие грибы, обычно обитающие на мертвой древесине 
различных видов ели и пихты (Eriksson & Ryvarden, 1973; Eriksson et al., 
1978; Breitenbach & Kranzlin, 1986). В Центральной и Северной Европе А. 
areolatum известен и как возбудитель раневой гнили ели, поражающий 
3,5-20% открытых поранений растущих деревьев (Pechmann & Aufsess, 
1971; Schonhar, 1975; Aufsess, 1978; Koch & Thongjiem, 1989; Vasiliauskas 
et al., 1996; Vasiliauskas & Stenlid, 1998a). В Германии A. areolatum счита­
ется вторым по вредоносности раневым патогеном ели после Stereum san­
guinolentum (Bonnemann, 1979). В ельниках Беларуси A. areolatum являет­
ся доминирующим возбудителем раневой гнили (Ковбаса, 1996).
A. chailletii в отдельных случаях также способен проникнуть в расту­
щие ели через различные механические повреждения (Pechmann & 
Aufsess, 1971; Huse, 1978; Bonnemann, 1979; Vasiliauskas et al., 1996; 
VasiUauskas & Stenlid, 1998a), хотя этот вид чаще поражает раны деревь­
ев других хвойных пород на Британских островах (Pawsey & Gladman, 
1965; Pawsey, 1971; Redfem et al., 1987) и в Северной Америке (Parker & 
Johnson, 1960; Hunt & Krueger, 1962; Etheridge & Morin, 1963; Wallis & 
Morrison, 1975; Aho, 1977; Hinds et al., 1983; Aho et al., 1987; Rizzo & 
Harrington, 1988). Считается, что оба вида Amylostereum в растущих дере­
вьях способны вызвать активную гниль (Siepmann, 1971; Bonnemann, 
1979).
Жизненные циклы A. areolatum и A. chailletii тесно связаны с рого­
хвостами из родов Sirex и Urocerus, которые вносят споры грибов в рас­
тущие деревья при откладывании своих яиц (Stillwell, 1966; Coutts & 
Dolezal, 1969; Talbot, 1977; Thomsen, 1996). В симбиозе между видами 
Amylostereum и рогохвостами грибы своим мицелием предоставляют пи­
щевые ресурсы для личинок насекомых (Francke-Grossmann, 1939; Parkin, 
1942) и своей деятельностью уменьшают влажность древесины, тем са­
мым создавая благоприятные условия для развития яиц и личинок в жи­
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вых деревьях (Coutts & Dolezal, 1965). Жизненный цикл рогохвостов за­
вершается за 3^1 года (Schwerdtfeger, 1957).
В течение 40 -  50-х годов XX века сотни тысяч гектаров насаждений 
сосны Pirns radiata D. Don. в Новой Зеландии, Тасмании и Австралии бы­
ли подвержены совместным атакам Sirex noctilio F. и A. areolatum (Talbot, 
1977). Таким образом, рогохвосты оказались весьма способными к рас­
пространению грибов на огромных площадях. Поскольку самки рогохво­
стов переносят гриб в форме вегетативного мицелия, разделенного на ои- 
дии (Francke-Grossmann, 1939), индивидуальные генотипы A. areolatum 
могут получить широкое распространение в большом пространстве, тем 
самым создавая дисперсные клоны гриба (Anderson & Kohn, 1995). При 
таком эффективном распространении формирование плодовых тел может 
оказаться излишним (Francke-Grossmann, 1939). Действительно, в при­
родных условиях Новой Зеландии и Австралии плодовые тела A. areola­
tum обнаружены не были, хотя полученные там изоляты не теряли спо­
собности формирования плодовых тел в лабораторных условиях (Talbot,
1977). Изложенные факты указывают на преобладающее клональное рас­
пространение гриба в данном географическом регионе.
Вполне вероятно, что в условиях Европы заражение грибом ран ели 
может происходить как базидиоспорами из воздуха, так и при помощи ро­
гохвостов опциями. Второй вариант более вероятен, так как ели, ослаб­
ленные повреждением, более привлекают рогохвостов. Данные Д.В.Соко­
лова (1958) показывают, что в течение 2-6 лет после поранения поражен­
ность елей рогохвостами составляет 8%, а иногда достигает 30% повреж­
денных стволов. В ельниках Германии рогохвостами подчас заселено 
14-16% открытых ран на живых деревьях (Schimitschek, 1975). В ельни­
ках Литвы A. areolatum и A. chailletii обнаруживались исключительно в 
стволах с механическими повреждениями, в то время как на растущих 
вблизи неповрежденных стволах они не отмечались (Vasiliauskas & 
Stenlid, 1998а). Оба вида грибов чаще заселяли раны корневой шейки и 
нижней части ствола, чем выше расположенные стволовые повреждения. 
Летние поранения поражались чаще зимних (Vasiliauskas & Stenlid, 
1998а). Последнее может быть связано с интенсивным летним смолотече­
нием, и, следовательно, большей привлекательностью таких деревьев для 
рогохвостов.
Вегетативно совместимые группы
При помощи тестов ВС исследовалось распространение ВСГ A. areo­
latum и A. chailletii в еловых древостоях Литвы и Швеции. Главной це­
лью работы было выяснение сравнительной роли рогохвостов и базиди­
оспор в инфекционном процессе и установление уровня клональности в
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природных популяциях этих грибов в ельниках региона Балтийского мо­
ря (Vasiliauskas & Stenlid, 1999).
Абсолютное большинство тестированных изолятов A. areolatum 
(85,7%), собранных с разных деревьев, распределилось на девять ВСГ. 
Среди изолятов Л. chailletii ВС наблюдалась значительно реже и были об­
наружены лишь три маленькие ВСГ, каждая из двух изолятов. Для ВСГ Л. 
areolatum характерным было широкое географическое распространение -  
ВС изоляты нередко обнаруживались по разным сторонам Балтийского 
моря. Противоположное наблюдалось в популяциях Л. chailletii, где про­
странственное распространение всех трех ВСГ ограничивалось рамками 
пробной площади или древостоя (Vasiliauskas & Stenlid, 1999).
В рассматриваемом географическом пространстве встречаемость ВС 
индивидов Л. areolatum распределялась равномерно. Реакции ВС одина­
ково часто наблюдались как среди изолятов, собранных в рамках одной 
пробной площади, так и при спаривании изолятов из разных стран. На­
против, в популяциях Л. chailletii вероятность обнаружения ВС изолятов 
была значительно ниже и заметно уменьшалась с увеличением географи­
ческого расстояния (Vasiliauskas & Stenlid, 1999).
Известно, что репродуктивной системе обоих видов свойствен тетра- 
полярный ауткроссинг (Boidin & Lanquetin, 1984). Это означает, что в ре­
зультате каждого спаривания базидиоспор формируется генетически уни­
кальный индивид гриба, вегетативно несовместимый с любым другим ин­
дивидом. Таким образом, частая ВС изолятов из популяций Л. areolatum 
показывает, что инфекция гриба в поврежденные деревья в основном осу­
ществляется при внесении рогохвостами оидий. Роль базидиоспор при 
этом, скорее всего, является незначительной.
Таким образом, базидиоспоры могут быть малозначимыми для рас­
пространения Л. areolatum в Северной Европе. Исследования встречаемо­
сти плодовых тел показали, что Л. areolatum является довольно частым 
видом в Швейцарии и Южной Германии (Jahn, 1979; Breitenbach & 
Kranzlin, 1986), но в северных регионах Германии он наблюдается значи­
тельно реже (Jahn, 1979). В Литве и Швеции плодовые тела Л. areolatum 
обнаруживались очень редко (Mazelaitis, 1976; Eriksson et al., 1978). Не­
смотря на это, данный вид был изолирован из 5,2 и 3,5% пораненных елей 
соответственно в Швеции и Литве (Vasiliauskas et al., 1996; Vasiliauskas & 
Stenlid, 1998a). Таким образом, Л. areolatum довольно часто присутствует 
в лесных экосистемах, несмотря на отсутствие там его плодовых тел. Тот 
факт, что наличие вида не является сопряженным с наличием его плодо­
вых тел и что выявленные ВСГ имеют равномерное распределение в об­
ширном географическом пространстве, еще раз говорит о том, что рас­
пространение Л. areolatum в регионе Балтийского моря в основном осу­
ществляют рогохвосты.
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Поскольку все изоляты Л. areolatum были получены из поврежденных 
деревьев, представители отдельно взятой ВСГ на уровне локальной попу­
ляции могли быть внесены в деревья почти одновременно в течение пери­
ода наибольшей привлекательности ран для рогохвостов. Это могло бы 
быть осуществлено одной единственной самкой при перемещении ее с 
одного дерева на другое в процессе откладки яиц. Известно, что в одной 
кладке может находиться 1-8 яиц, в то время как общая продуктивность 
одной самки составляет 250-350 яиц (Schwerdtfeger, 1957). Вышедшее из 
яиц одной самки все новое поколение насекомых будет носить один гено­
тип гриба (Thomsen, 1996). Таким образом, источником инфекции отдель­
но взятой ВСГ может быть и значительно большее количество самок, со­
держащих идентичный генотип A. areolatum. Это особенно важно при 
формировании больших ВСГ на обширном пространстве
В случае с A. chailletii группировка изолятов по ВСГ была выражена 
значительно слабее, чем у A. areolatum, и не было ни одного случая ВС 
между изолятами с разных сторон Балтийского моря (Vasiliauskas & 
Stenlid, 1999). Также и тесты ВС в рамках локальных популяций в боль­
шинстве случаев дали несовместимые реакции. Это показывает, что в по­
пуляциях A. chailletii существует большее генетическое разнообразие, 
чем в популяциях А. areolatum. К тому же ВС индивиды A. chailletii рас­
пространялись лишь на короткие расстояния по сравнению с A. areolatum. 
Однако случаи ВС между пространственно отдаленными изолятами А. 
chailletii были выявлены. Таким образом, рогохвосты имеют определен­
ное значение и в распространении генотипов A. chailletii. Известно, что 
плодовые тела данного вида лишь изредка встречаются в Швеции 
(Eriksson & Ryvarden, 1973; Ryman & Holmesen, 1984) и пока еще не бы­
ли обнаружены в Литве (Mazelaitis, 1976). Несмотря на это в Литве А. 
chailletii изолировался из 2,5% пораненных елей (Vasiliauskas & Stenlid, 
1998а).
С целью четкого определения роли рогохвостов в биологии этих дере- 
воразрупштелей были проведены более детальные исследования популя­
ций грибов рода Amylostereum, включающих большее количество изоля­
тов, собранных в более обширном географическом регионе.
Клональность и генетическая вариация
Нельзя исключить возможности, что ВСГ A. areolatum и A. chailletii не 
представляют собой клональные линии в популяциях этих грибов. Слу­
чаи, когда ВС изоляты имели генетические различия, известны у несколь­
ких базидиомицетов (Jacobson et al., 1993; Matsumoto et al., 1996; Stenlid 
& Vasiliauskas, 1998 ). В связи с этим были проведены исследования с це­
лью выяснения, составлены ли ВСГ A. areolatum и A. chailletii из генети­
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чески идентичных индивидов и тем самым соответствуют ли эти ВСГ 
клональным линиям, распространяемым в природе рогохвостами. Второй 
целью явилось изучение общего уровня генетической вариации и геогра­
фической дифференциации в природных популяциях данных грибов 
(Vasiliauskas et al., 1998). Кроме изолятов из Литвы и Швеции, рассмот­
ренных в предыдущем разделе, был включен объемный материал из Да­
нии, представленный многочисленными изолятами, выделенными как из 
мертвой древесины, так и непосредственно из самок рогохвостов. Перед 
анализами ДНК была установлена принадлежность датских изолятов к 
различным ВСГ (Thomsen, 1996; Thomsen & Koch, 1999).
Все изоляты A. areolatum внутри ВСГ имели идентичные оттиски 
ДНК, тем самым указывая, что их ВСГ соответствуют клонам. Несовмес­
тимые изоляты A. areolatum (представители разных ВСГ), как правило, 
имели различные оттиски ДНК, несмотря на то, что генетическая вариа­
ция между ними оказалась на низком уровне. Идентичные генотипы гри­
ба часто обнаруживались в Дании, Швеции и Литве. В результате кло­
нального распространения A. areolatum в обширном географическом ре­
гионе, а также из-за небольших генетических различий между' разными 
клонами, характерной чертой популяции гриба вокруг Балтийского моря 
является явное генетическое однообразие и полное отсутствие географи­
ческой дифференциации (Vasiliauskas et al., 1998).
Также и в случае с A. chailletii все ВС изоляты имели идентичные от­
тиски ДНК, показывая, что их ВСГ соответствуют клонам. Оттиски несо­
вместимых изолятов, как правило, были различивши. В отличие от Л. are­
olatum клональные линии в популяциях A. chailletii были настолько ред­
кими, что не оказывали заметного влияния на общий уровень их генети­
ческой вариации. Таким образом, в популяциях Л. chailletii отмечена зна­
чительно более высокая генетическая вариация, чем в популяциях Л. are­
olatum. Географическая дифференциация у Л. chailletii, однако, оказалась 
весьма слабо выраженной даже при сравнении генетических структур 
балтийской популяции гриба с представителями Л. chailletii из Велико­
британии (Vasiliauskas et al., 1998).
Анализ оттисков ДНК тем самым оказался хорошо согласованным с 
результатами тестов ВС предыдущих исследований (Thomsen, 1996; 
Thomsen & Koch, 1999; Vasiliauskas & Stenlid, 1999). Низкий уровень гео­
графической дифференциации наметился в генетической структуре попу­
ляций обоих видов -  и Л. areolatum, и Л. chailletii. Несмотря на тот факт, 
что репродуктивным системам обоих видов свойствен тетраполярный 
ауткроссинг (Boidin & Lanquetin, 1984), причины низкой дифференциа­
ции в их популяциях являются диаметрально противоположными. У Л. 
areolatum она создается в результате преобладающего клонального рас­
пространения на обширном географическом пространстве. Напротив,
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низкая дифференциация в популяциях Л. chailletii создается в результате 
преобладающего распространения по воздуху генетически разнообраз­
ных базидиоспор. Структура популяций последнего вида тем самым явля­
ется хорошо сопоставимой со структурами популяций многих обычных 
дереворазрушителей . В то же время A. areolatum среди этих видов выде­
ляется весьма низким уровнем генетической вариации, обусловленным 
клональностью и незначительными генетическими различиями между 
клонами (Vasiliauskas et al., 1998).
Схожие результаты тестов ВС и анализа оттисков ДНК дают основания 
предполагать, что клоны обоих видов Amylostereum являются стабильны­
ми в пространстве и времени. Наряду с широким распространением в гео­
графическом плане, представители некоторых клонов были неоднократно 
изолированы в течение ряда лет. Так, индивиды одного из рассмотренных 
клонов A. areolatum были собраны на протяжении 1983-1995 гг., а инди­
виды одного из клонов A. chailletii -  на протяжении 1985-1993 гг. 
(Thomsen, 1996; Thomsen & Koch, 1999).
Возможно, что широкое географическое распространение клоны А. 
areolatum получили постепенно, в процессе проникновения рогохвостов 
из одного лесного массива в другой. В этом случае данные клоны долж­
ны быть весьма долголетними и охватывать многие поколения насеко­
мых, сопряженные с отдельно взятым генотипом гриба. Это представля­
ло бы очень высокий уровень адаптации между насекомым и грибом. 
Существенное значение рогохвостов в распространении A. areolatum в 
живые деревья было показано японскими учеными. В их работе прямые 
инокуляции мицелия в стволы сосен не дали положительных результа­
тов. и деревья были успешно заражены лишь в случаях внесения гриба 
самками рогохвостов (Kobayashi et al., 1978). В колонизации мертвой 
древесины роль рогохвостов может быть менее значимой, поскольку ба­
зидиоспоры A. areolatum успешно заселяли срубленную древесину ели 
(Pechmann et al., 1967).
Другая возможность для широкого географического распростране­
ния клонов A. areolatum может предоставиться при экспорте древесины 
из одной страны в другую. Поскольку жизненный цикл рогохвостов 
обычно охватывает 3—4 года (Schwerdtfeger, 1957), личинки насекомых 
вместе с мицелием гриба внутри древесины могут быть перевезены на 
значительное расстояние. Вышедшие самки, очутившись в новом ареа­
ле, способны дать основу интродуцированным клональным популяциям 
A. areolatum, как это уже случилось в Новой Зеландии и Австралии 
(Talbot, 1977). Однако в рассматриваемом нами случае такая возмож­
ность имеет небольшую вероятность, поскольку экспорт древесины из 
Литвы в Скандинавские страны был начат сравнительно недавно, толь­
ко в 1992 г.
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Несмотря на высокий уровень адаптации в симбиозе с рогохвостами, 
внутри генотипов A. areolatum наблюдается широкий экологический 
спектр -  представители одного клона были обнаружены как в мертвых 
стволах и пнях, так и в живых деревьях ели (Thomsen, 1996; Thomsen & 
Koch, 1999; Vasiliauskas etal., 1996; Vasiliauskas & Stenlid, 1998a). Подоб­
ное уже отмечалось и для ВСГ Stereum sanguinolentum.
В наших исследованиях не было обнаружено вариаций ДНК внутри ВСГ 
A. areolatum и A. chailletii. Напротив, в трех случаях тестами ВС были выяв­
лены разные генотипы, которые имели идентичные оттиски ДНК -  один раз 
у A. areolatum и два раза у A. chailletii. Таким образом, в отдельных случаях 
тесты ВС оказались способными расширить информацию, полученную при 
анализе ДНК. Подобное уже сообщалось в работах над попу ляциям и  ксило- 
трофа Armillaria ostoyae (Rizzo et al, 1995a) и фитопатогенного аскомицета 
Phomopsis subordinaria (Desm.) Trav. (Meijer et al, 1994).
Распространение гнили в стволах
В поранениях ели могут происходить грибные сукцессии. Одни виды 
грибов более часто обитают в свежих ранах, в то время как другие обыч­
но обнаруживаются в старых поранениях (Vasiliauskas et al, 1996). Изве­
стен случай, когда Д. chailletii вызывал гниль начальных стадий в стволах 
пихты, но однако уже через год его оттуда сместил другой ксилотроф -  
Trichaptum abietinum (Fr.) Ryv. (Stillwell & Kelly, 1964), В целом данные о 
распространении A. areolatum и A. chailletii в живых деревьях до послед­
него времени были весьма скудными. Из Австралии сообщалось, что ско­
рость роста A. areolatum в стволах сосны составила 5 см за 4 месяца 
(Vaartaja & King, 1964). По сообщению из Дании, в 5 стволах ели, пора­
женных Д. areolatum, длина гнили за 2,5 года достигла 40-190 см (Koch & 
Thongjiem, 1989). Известно, что и Д. chailletii способен вызывать актив­
ную гниль в древесине хвойных пород (Etheridge & Morin, 1963; Redfem 
et al, 1987), по внешнему виду которая является схожей с гнилью Stereum 
sanguinolentum (Pawsey, 1971; Hinds et al, 1983). В стволах деревьев пих­
ты с ранами 11-17-летней давности скорость продольного распростране­
ния Д. chailletii составила 11 см/год (Hinds et al, 1983). Результаты пред­
ставленных исследований, однако, не могут дать ответов на ряд сущест­
венных вопросов. Во-первых, исчезают ли грибы рода Amylostereum из 
пораженной древесины после завершения жизненного цикла рогохвостов 
или продолжают там свое развитие, вызывая активную гниль? Во-вторых, 
каких размеров в живых деревьях может достигать вызываемая ими 
гниль? В-третьих, какое влияние на развитие грибов оказывают парамет­
ры ран и деревьев? С целью ответа на данные вопросы были проведены 
соответствующие исследования (Vasiliauskas, 1999b).
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Оказалось, что после инфекции в живые стволы ели оба вида 
Amylostereum продолжают распространяться и развиваться там в течение 
многих лет, поражая значительные участки древесины. Существенных 
различий в темпах роста A. areolatum и A. chailletii обнаружено не было. 
Примерно за 10 лет после поранения, продольное распространение обоих 
видов составило в среднем 2,8 м. В поперечном сечении ствола на месте 
раны гнилью было охвачено 130-160 см2, что составило 30-40% всего по­
перечного сечения. Максимальная длина гнили Л. areolatum и A. chailletii 
соответственно достигала 4,3 и 4,4 м, а охваченный грибами участок по­
перечного сечения ствола соответственно 58 и 79% (Vasiliauskas, 1999b). 
Ходы личинок рогохвостов были обнаружены внутри всех обследован­
ных деревьев, и во всех случаях ходы располагались в пределах гнили. В 
результате развития A. areolatum и A. chailletii в пораженных стволах по­
степенно формировалась раневая сердцевинная гниль. Корреляционный 
анализ показал, что на протяженность гнили некоторое положительное 
влияние оказывают величина раны и диаметр ствола, а на распространен­
ность гнили в поперечном сечении ствола положительно влияет его диа­
метр и ширина годичных колец. Эти наблюдения показывают, что A. are­
olatum и A. chailletii более интенсивно поражают доминирующие деревья 
ели. Давность повреждения не оказывала заметного влияния на протя­
женность гнили, а величина раны -  на развитие гнили в поперечном сече­
нии (Vasiliauskas, 1999b).
Раневая гниль ели, вызванная грибами рода Amylostereum, по ряду ас­
пектов является сопоставимой с гнилью Stereum sanguinolentum. Напри­
мер, скорость их роста является схожей, в результате чего они обычно ох­
ватывают близкие по длине участки ствола. В деревьях со старыми рана­
ми давность повреждения заметного влияния на продольное распростра­
нение гнили не имеет. Все три вида, однако, более интенсивно поражают 
древесину стволов с широкими годичными кольцами. Можно предпола­
гать, что одним из факторов, обуславливающих развитие A. areolatum, А. 
chailletii и S. sanguinolentum в деревьях со старыми поранениями, являет­
ся аэрация древесных слоев. Кроме того, и пропорции конусов вызывае­
мой ими гнили также являются весьма близкими. Соотношение диаметра 
основания гнили с ее протяженностью у A. areolatum и A. chailletii было 
соответственно 1:22 и 1:20 (Vasiliauskas, 1999b), а это в свою очередь 
практически соответствует показателю конуса гнили S. sanguinolentum 
(см. выше).
Таким образом, было установлено, что грибы A. areolatum и A. chail­
letii в некоторых случаях могут быть серьезными патогенами повреж­
денных елей и поражать значительные участки стволов. Поскольку ране­
вые инфекции этих грибов в Северной Европе не являются очень часты­
ми, по значимости там они уступают грибу S. sanguinolentum. Однако,
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приближаясь к южным границам ареала ели, в Беларуси, Германии и Да­
нии их инфекции в поврежденных деревьях наблюдаются значительно 
чаще (Ковбаса, 1996; Pechmann & Aufsess, 1971; Koch & Thongjiem,
1989), и тут грибы A. areolatum и A. chailletii могут вызывать существен­
ные потери продукции в еловых древостоях.
Heterobasidion annosum (F r.) Bref.
Ворота инфекции
Гриб Heterobasidion annosum является широко распространенным 
возбудителем корневых и стволовых гнилей многих древесных пород. В 
сосновых насаждениях Литвы им поражено примерно 5-10% деревьев и 
почти 2000 га сосняков этим грибом было разрушено полностью (Васи- 
ляускас А., 1989). В ельниках возрастом 40-80 лет в свежих типах леса 
Я. annosum обнаруживался у 22-29% деревьев (Василяускас А., 1989; 
Vasiliauskas & Stenlid, 1998а). В более старых древостоях 80-120-летне­
го возраста Я. annosum поражает 16-48% деревьев, что приводит к поте­
рям 7-23% запаса древесины (Василяускас А., 1989).
Я. annosum в основном распространяется базидиоспорами, которые 
прорастают на поверхности свежих пней. Инфекция на соседние деревья 
осуществляется вегетативным мицелием через контакты корней 
(Rishbeth, 1951а, Ь). После внедрения в корневые системы гриб сохраняет 
жизнеспособность по меньшей мере в течение 62 лет даже на сплошных 
вырубках (Greig & Pratt, 1976). Таким образом, Я. annosum является впол­
не способным заражать деревья нового поколения из оставшихся заселен­
ных пней предыдущего (Stenlid, 1987; Pin, 1996). Другие способы инфек­
ции, как, например, перенос гриба насекомыми, считаются менее вероят­
ными (Stenlid & Redfem, 1998).
Некоторыми авторами Я. annosum был обнаружен у 11-17% деревьев 
ели с механическими повреждениями (Nilsson & Hyppel, 1968; Pechmann 
& Aufsess, 1971; Bazzigher, 1973; Isomaki & Kallio, 1974; Kallio, 1976; 
Hallaksela, 1984a), однако при этом не было выяснено, проник ли гриб во 
все данные деревья именно через раны. Известно, что в большинстве слу­
чаев в ельниках Я. annosum заражает деревья через контакты корней 
(Stenlid, 1986) и таким образом он может оказаться внутри стволов вне за­
висимости от поранения.
Кроме того, в ряде работ Я. annosum в пораненных елях не обнаружи­
вался вообще (Соколов, 1958; Braun, 1960; Domanski, 1966; Hakkila & Laiho, 
1967; Lundeberg, 1972; Aufsess, 1978; Norokorpi, 1979) или наблюдался там 
сравнительно редко, не более чем в 3% из обследованных ран (Муравьева, 
1971; Иголкина, 1990; Schonhar, 1975, 1979; Pawsey & Stankovicova, 1974а; 
Bonnemann, 1979; Hallaksela, 1984b; El Atta & Hayes, 1987a). Возможности
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Я. annosum инфицировать открытые раны ели более подробно изучались 
норвежскими исследователями. В их эксперименты были включены только 
деревья, в которых Я. annosum отсутствовал перед нанесением открытых 
ран. Оказалось, что через 2 года после повреждения гриб инфицировал
3-6% ран на стволах (Roll-Hansen & Roll-Hansen, 1980а; Solheim & Seles,
1986) и 8% ран на корнях (Roll-Hansen & Roll-Hansen, 1981). Таким обра­
зом, была доказана способность Я. annosum колонизировать открытые ра­
ны ели. Хотя раны и не являются основными воротами инфекции этого гри­
ба, однако в случае с Я. annosum возникает опасность последующих инфек­
ций в соседние деревья.
Интерстерильные группы
В Северной Европе вид гриба Я. annosum состоит из двух интерсте­
рильных (между собой нескрещивающихся) групп, известных под назва­
ниями S и Р. Представители этих групп предпочитают поселяться на раз­
личных древесных породах. Индивиды группы S чаще всего инфицируют 
ель, в то время как индивиды группы Р обычно заражают сосну и березу 
(Korhonen, 1978b). Другие исследования в естественном ареале ели в 
Скандинавии также показали, что большинство индивидов Я. annosum, 
поражающих ель, принадлежат к интерстерильной группе S (Stenlid, 
1985,1987; Pin et al., 1990; Swedjemaik & Stenlid, 1993; Pin, 1996). В то же 
время представители группы Р обнаруживались на сосне и березе, на ко­
торых группа S практически не наблюдалась (Korhonen et al., 1992). Дан­
ная специализация, однако, не является строгой. Встречаемость группы Р 
на ели увеличивается на южном направлении, за пределами естественно­
го ареала ельников, в интродуцированных еловых насаждениях Южной 
Швеции (Stenlid, 1987) и Дании (Thomsen, 1994). Подобная тенденция на­
блюдалась и на восточном побережье Балтийского моря. Так, все без ис­
ключения изоляты Я. annosum, собранные с деревьев ели в Эстонии, при­
надлежали к группе S, однако в Литве и Беларуси, расположенных на 
500-700 км южнее, примерно 30% изолятов Я. annosum с деревьев ели 
оказались представителями группы Р (Korhonen et al., 1992). К тому же 
было отмечено, что группа Р на ели более часто поселяется на старых лес­
ных землях, где ранее произрастала сосна (Korhonen et al., 1992; Thomsen,
1994). Так, в ельнике, сформировавшемся на старой сплошной вырубке 
сосны в Литве, только 56% обнаруженных индивидов Я. annosum принад­
лежали к интерстерильной группе S, в то время как оставшиеся 44% бы­
ли из группы Р (Vasiliauskas & Stenlid, 1998е).
Кроме различной специализации к растениям-хозяевам, представите­
ли Я. annosum из групп S и Р между собой могут различаться и степенью 
патогенности. Ряд исследований с искусственным заражением саженцев
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4-летнего возраста дали весьма разнообразные результаты. В одной рабо­
те изоляты группы S в деревцах ели росли более быстро, чем изоляты 
группы Р; изоляты группы Р в то же время быстрее распространялись в 
деревцах сосны, чем ели (Stenlid & Swedjemaik, 1988). В другой работе 
принадлежность изолятов к интерстерильным группам ни на частоту ин­
фекций, ни на скорость роста в зараженных тканях елей и сосен заметно­
го влияния не оказывала (Lindberg, 1992). В третьей работе изоляты груп­
пы Р по сравнению с группой S были более патогенными и к сосне, и к 
ели (Swedjemark & Stenlid, 1995).
Территориальные клоны
До недавнего времени не имелось данных, позволяющих сопоставить 
темпы распространения S и Р групп Я. annosum при инфицировании ство­
лов ели старшего возраста в естественных условиях. Более того, в услови­
ях Центральной Европы не была исследована возможность распростране­
ния гриба со старых пней в деревья ели нового поколения и формирование 
территориальных клонов Я. annosum в еловых насаждениях. Исходя из это­
го в Литве была предпринята работа с целью установить распространение
5 и Р групп гриба Я. annosum в ельнике 60-летнего возраста, естественно 
возобновившемся по сплошной вырубке сосны, а также сравнить протя­
женность участков стволов, пораженных индивидами S и Р групп гриба Я. 
annosum в естественных условиях (Vasiliauskas & Stenlid, 1998е). Предпо­
лагалось, что группа S Я. annosum способна к более интенсивному росту в 
древесине стволов и корней живых деревьев ели.
Среди обследованных 375 деревьев ели Я. annosum обнаружился в 85 
(22,7%). Поскольку в двух стволах выявилось по 2 индивида гриба, всего 
из насаждения было получено 87 изолятов. Все они имели мицелиальные 
тяжи и, следовательно, оказались стабильными гетерокарионами В груп­
пы S и Р их распределили тестами фертильности. Оказалось, что 56% из 
них -  это изоляты группы S, а оставшиеся 44% -  из группы Р (Vasiliauskas
6  Stenlid, 1998е).
Тестами ВС изолятов определялись территориальные клоны, и они 
оказались характерными для индивидов из обоих интерстерильных 
групп. Среди изолятов группы S было выявлено 35 индивидов, зани­
мавших 49 деревьев (в среднем 1,4 дерева на индивид). Среди изолятов 
группы Р были выявлены 24 индивида, занимавших 37 деревьев (в 
среднем 1,5 дерева на индивид). Среди всех индивидов из группы S два 
и более дерева занимали 20 экз. (41%). Среди всех индивидов из груп­
пы Р два и более дерева занимали 22 экз. (60%). Тем самым они прояви­
ли территориальную клональность, уровень которой у представителей 
группы Р оказалась несколько выше. Самым большим индивидом
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Я. annosum на обследованном участке, однако, оказался индивид из 
группы S, который охватывал 7 деревьев, тем самым представляя тер­
риториальный клон гриба размерами как минимум в 21 м (расстояние 
между крайними деревьями). Среди представителей группы Р наблюда­
лись два территориальных клона сопоставимой протяженности, однако 
они охватывали значительно меньшее количество деревьев. Так, один 
из них занимал 3 дерева в пределах 20 м, а другой -  4 дерева в преде­
лах 18 м (Vasiliauskas & Stenlid, 1998е). Другие территориальные кло­
ны Я. annosum в обследованном насаждении были меньших размеров.
Наиболее вероятно, что в корневые системы елей данного древостоя 
Я. annosum проник через корневые системы пней, возникших вследствие 
сплошной вырубки предыдущего древостоя (сосняк с примесью ели) по­
здним летом 1938 г. Основная часть инфекционного фона, по-видимому, 
создалась при заселении базидиоспорами гриба поверхности свежих пней 
вскоре после вырубки. Поскольку преобладающее их количество состави­
ли сосновые пни, это могло бы объяснить весьма частую встречаемость 
представителей группы Р на данном участке. Но определенная часть де­
ревьев ели предыдущего поколения уже тогда могла быть поражена гри­
бом, хотя это выглядит менее вероятным. Уже отмечалось, что более ча­
стая поражаемость елей Я. annosum группы Р обычно наблюдается на лес­
ных землях, где ранее произрастала сосна (Korhonen et al., 1992; Thomsen, 
1994), а на пробной площади уровень клональности у индивидов из груп­
пы Р был несколько выше, чем у индивидов из группы S. Инфекции поз­
же 1938 г. кажутся менее вероятными из-за нескольких причин. Во-пер­
вых, при последующих рубках ухода здесь удалялись лишь деревья лист­
венных пород. Во-вторых, осветления и прочистки не создают условий 
для инфекции Я. annosum даже в чистых ельниках (Vollbrecht, 1994). В- 
третьих, в данном насаждении было лишь несколько пораненных елей, 
которые были колонизированы другими грибами.
Таким образом, можно предположить, что большинство индивидов, 
обнаруженных на участке, были по меньшей мере 58-летнего возраста 
(Vasiliauskas & Stenlid, 1998е). Максимальные величины индивидов (или 
территориальных клонов) в пределах 18-21 м хорошо согласуются со ско­
ростью распространения гриба из корневой системы отдельно взятого 
пня. Известно, что скорость роста Я. annosum в корнях ели составляет 
примерно 0,1—0,3 м в год (Rennerfelt, 1946; Kallio, 1979; Swedjemark & 
Stenlid, 1993; Bendz-Hellgren, 1997). Ранее отмеченные максимальные раз­
меры индивидов Я. annosum составили 5-30 м в ельниках Швеции 
(Stenlid, 1985,1987; Swedjemark & Stenlid, 1993), 22-35 м в ельниках Фин­
ляндии (Pin et al., 1990; Piri, 1996), 8-21 м в сосняках Украины (Mokritsky, 
1994) и 12—15 м в насаждениях пихты в США (Garbelotto et al., 1994). Ско­
рость распространения Я. annosum в корневых системах сосняков состав­
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ляет 5-39 см/год (Mokritsky, 1994) и даже 200 см/год (Hodges, 1969), а в 
тсуговых насаждениях достигает 130 см/год (Chavez et al., 1980).
Количество деревьев, инфицированных одним индивидом Я. annosum, 
в древостоях ели может быть весьма различным. Самый большой терри­
ториальный клон в ельниках Швеции, например, включал 13 деревьев 
(Stenlid, 1985), а в ельниках Финляндии -  26 деревьев и 3 пня (Рігі, 1996). 
Однако в преобладающем большинстве случаев один индивид Я. annosum 
бывает ограничен пределами одного дерева, и поэтому среднее количест­
во стволов, заселенных одним индивидумом Я. annosum в масштабах дре­
востоя, колеблется в весьма низких пределах -  от 1,0 до 3,6 (Stenlid, 1985, 
1987; Piri et al., 1990; Swedjemark & Stenlid, 1993; Garbelotto et al.. 1994; 
Venn& Solheim, 1994; Piri, 1996; Vasiliauskas & Stenlid, 1998e).
Исследования в Литве показали, что чаще всего одно дерево заселяет ге- 
терокаритичный индивид Я. annosum. Подобное наблюдалось в 83 стволах 
из 85 (97,6%). Лишь в двух остальных случаях одно дерево включало два 
индивида Р группы, а другое два индивида из разных групп -  S и Р. По-ви­
димому, действуют механизмы, предотвращающие многократные вторич­
ные инфекции Я. annosum в корневые системы живых деревьев (Stenlid, 
1985; Swedjemark & Stenlid, 1993). И, наоборот, противоположная ситуация 
наблюдается на поверхностях пней, где обычно обнаруживается по не­
сколько индивидов Я. annosum (Swedjemark & Stenlid, 1993; Stenlid, 1994b; 
Morrison et al., 1994; Redfem et al., 1997). Эго показывает, что количество 
первичных инфекций базидиоспорами с воздуха является практически не­
ограниченным. Совершенно другая ситуация с этой точки зрения -  в дре­
востоях пихты в США. Здесь на одном дереве часто обнаруживалось по не­
сколько индивидов Я. annosum (Garbelotto et al., 1994). Более того, 37-92% 
находящихся внутри стволов изолятов оказались гомокариотичными, кото­
рые, проникая в соседние деревья, нередко формировали гомокариотичные 
территориальные клоны Я. annosum (Garbelotto etal., 1997).
Распространение гнили в стволах
При сравнении пораженных гнилью участков ствола выявились опре­
деленные различия между S и Р группами Я. annosum. Представители 
группы S имели более интенсивное распространение как в продольном, 
так и поперечном направлениях. Максимальная длина гнили в стволах, 
пораженных индивидами группы S, была 8,0 м (в среднем 4,6 м ), а в ство­
лах, пораженных индивидами группы Р, -  5,6 м (в среднем 3,3 м). Для 
обеих интерстерильных групп были отмечены лишь слабые положитель­
ные корреляции между диаметром ствола и протяженностью гнили, а 
также между площадью поперечного сечения гнили на уровне пня и про­
тяженностью гнили (Vasiliauskas & Stenlid, 1998е).
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Более интенсивное распространение внутри пораженных деревьев ин­
дивидов группы S показывает, что представители этой груішы Н. annosum 
являются лучше приспособленными к развитию внутри живых стволов 
ели, чем представители группы Р. Это различие может быть визуальным 
выражением различной активности энзимов, что характерно для интер­
стерильных групп Я. annosum (Johansson, 1988; Karlsson& Stenlid, 1991). 
Уже говорилось, что в некоторых случаях изоляты группы S скоростью 
роста превышали изоляты Р в саженцах ели (Stenlid & Swedjemark, 1988). 
S-P-гибрид Я. annosum оказался менее адаптированным к росту в соснах, 
чем отдельно взятые изоляты S и Р (Gaibelotto, 1996). Таким образом, спе­
цифичность интерстерильной группы может выражаться в снижении ак­
тивности гриба на нетипичных растениях-хозяевах.
В других работах отмечается, что гниль Я. annosum в деревьях ели мо­
жет распространяться на высоту 8-11 м (Федоров и др., 1971; Stenlid & 
Wasterlund, 1986), хотя в большинстве случаев охваченный ею участок 
ствола составлял 2-7 м (Негруцкий, 1973; Василяускас А., 1989; Perrin & 
Delatour, 1976; Tamminen, 1985; Swedjemaik & Stenlid, 1993; Bendz- 
Hellgren, 1997). В результате инфекции через раны на стволах скорость 
роста Я. annosum колеблется в пределах 8—100 см/год (Roll-Hansen & 
Roll-Hansen, 1980а; Solheim & Seles, 1986). Конус гнили Я. annosum обыч­
но в 20-22 раза превышает диаметр его основания (Zycha et al., 1970; 
Kallio & Tamminen, 1974; Swedjemaik & Stenlid, 1993) и тем самым свои­
ми пропорциями близок конусам гнили других грибов в стволах ели. При 
анализе конусов гнили Я. annosum раздельно по интерстерильным груп­
пам оказалось, что данная пропорция для группы S была 1:25, а для груп­
пы Р -  1:20 (Vasiliauskas & Stenlid, 1998е).
Была обнаружена положительная связь (г = 0,48-0,75) между диамет­
ром гнили Я. annosum на уровне 1,3 м и общей ее протяженностью (Perrin 
& Delatour, 1976). В предлагаемой работе отмеченная положительная кор­
реляция между площадью поперечного сечения гнили у корневой шейки 
и ее длиной оказалась слабой и достоверной только в стволах инфициро­
ванных Р группой гриба (Vasiliauskas & Stenlid, 1998е). Считается, что Я. 
annosum, как и другие грибы, быстрее растет в древесине с широкими го­
дичными кольцами (Curtois, 1970; Isomaki & Kallio, 1974; Dimitri & 
Schumann, 1989; Vasiliauskas & Stenlid, 1998e).
Другие виды грибов 
Sistotrem a brinkn tannii (Bres.) J. Erikss.
Во многих работах отмечается, что гриб Sistotrema brinkmannii являет­
ся типичным, хотя и не частым видом в открытых ранах ели и пихты 
(Shea, 1960; Pechmann & Aufsess, 1971; Pechmann et al., 1973; Bonnemann,
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1979; Norokoipi, 1979; Aufsess, 1980; Roll-Hansen & Roll-Hansen, 1980a; 
Gregory, 1984; Hallaksela, 1984a; Vasiliauskas et al., 1996; Vasiliauskas & 
Stenlid, 1998a). Однако многие авторы сомневались в способностях этого 
вида вызывать активную пшль в живых деревьях (Shea, 1960; Esslyn, 
1962; Pechmann & Aufsess, 1971; Bonnemann, 1979; Aufsess, 1980; Roll- 
Hansen & Roll-Hansen, 1980a; Gregory, 1984). Но известно, что в Северной 
Америке S. brinkmannii был причиной бурой гнили в стволах пихты, по­
врежденных ветром (Rizzo & Harrington, 1988). В стволах ели со старыми 
поранениями протяженность участка, пораженного S. brinkmannii, состав­
ляла в среднем 2,6 м при скорости 14 см/год (Vasiliauskas, 1998b).
Resinicium bicolor (Alb. &  Schw.: Fr.) Parm.
Возбудитель коррозионной гнили Resinicium bicolor во многих рабо­
тах неоднократно изолировался из раневых и комлевых гнилей ели и пих­
ты (Whitney, 1961; Pawsey & Gladman, 1965; Pawsey, 1971; Pechmann & 
Aufsess, 1971; Siepmann 1971; Pechmann et al., 1973; Kallio & Tamminen, 
1974; Norokoipi, 1979; Schonhar, 1979; Hinds et al., 1983; Hallaksela, 1984b; 
Rizzo & Harrington, 1988; Vasiliauskas & Stenlid, 1998a). Поскольку этому 
виду свойственно формирование мицелиальных шнуров, он имеет воз­
можность инфицировать корни деревьев, врастая прямо из почвы (Hinds 
et al., 1983; Kirby et al., 1990; Holmer & Stenlid, 1997) и, возможно, что не 
во всех отмеченных случаях проникал в деревья через раны. Некоторые 
авторы считают R. bicolor серьезным возбудителем корневой и комлевой 
гнили (Siepmann, 1971; Pechmann et al., 1973; Rizzo & Harrington, 1988). 
Однако раневое инфицирование показало, что распространение R. bicolor 
было медленным и составило 7-8 см/год (Pawsey, 1971; Vasiliauskas, 
1998b). Протяженность гнили Я. bicolor редко превышает 2 м (Pechmann 
& Aufsess, 1971; Vasiliauskas, 1998b). Имеются экспериментальные дан­
ные, что R. bicolor в деревьях иногда проявляет слабовыраженную пара­
зитическую активность, медленно поражая участки живой древесины ели, 
пихты и сосны (Siepmann, 1981а, b; Harrington et al., 1989; Holmer & 
Stenlid, 1997).
P o s t ia  spp.
Предыдущие исследования в Литве показали, что на открытых ранах 
ели часто появляются плодовые тела трутовых грибов Postia stiptica и 
Postia caesia (Schrad.: Fr.) Karst. В общем количестве обнаруженных там 
на ранах плодовых тел они составили 44% (Vasiliauskas, 1993). Оба этих 
вида часто обнаруживались в ранах ели также в Чехии и Словакии и счи­
тались там важными патогенами деревьев (Prihoda, 1957; Hasek, 1965;
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Сегѵіпкоѵа, 1980; Soukup, 1985; Cemy, 1989). В Беларуси P. stiptica явля­
ется характерным возбудителем раневой гнили в ельниках старшего воз­
раста, заселяя до 62% ран (Ковбаса, 1996). В некоторых ельниках Велико­
британии удельный вес P. stiptica в общем количестве раневых гнилей со­
ставлял 23-70% (Pawsey, 1971). Грибы рода Postia вызывают деструктив­
ную гниль. Она распространяется со скоростью 10-35 см/год, в результа­
те чего в деревьях ели со старыми поранениями гнилью бывает охвачено
5-7 м ствола (Pawsey, 1971; Soukup, 1985; Септу, 1989; Vasiliauskas, 
1998b). Грибы рода Postia имеют однолетние плодовые тела, которые в 
условиях Центральной Европы начинают появляться в июне (Soukup, 
1985). Таким образом, колонизация ран этими видами может осуществ­
ляться лишь в течение вегетационного периода.
Coniophora spp.
Двумя другими родственными видами, способными проникать в поране­
ния ели и других хвойных и вызывать там деструктивную гниль, являются 
грибы Coniophora arida и Coniophora puteana (Schum.: Fr.) Karst. (Etheridge, 
1956; Parker & Johnson, 1960; Whitney, 1961; Pawsey, 1971; Pechmann & 
Aufsess, 1971; Pechmannetal., 1973; Norokorpi, 1979; Schonhar, 1979; Hinds et 
al., 1983; Rizzo & Harrington, 1988; Vasiliauskas, 1993; Vasiliauskas & Stenlid, 
1998a). Имеется немного сообщений о распространении данных грибов в 
живых стволах. По мнению Черны (Сету, 1989), С. arida в поврежденных 
деревьях ели может охватывать участки ствола длиной в 2-3 м. Длина гни­
ли С. arida в стволе ели с поранением 12-летней давности составляла 3,63 м 
(Vasiliauskas, 1998b), а длина гнили С. puteana в стволе ели с поранением 
16-летней давности -  2,75 м (Pawsey, 1971).
Менее характерные раневые грибы
Грибы рода Ophiostoma часто вносятся в неповрежденные ели корое­
дом lps typographus L. (Solheim, 1993), потому их инфекция в большинст­
ве случаев не является зависимой от наличия ран. Однако они довольно 
часто наблюдаются и в пораненных деревьях ели, где обычно выделялись 
из интенсивно окрашенных участков древесины (Соколов, 1958; Щедро- 
ва 1959; Ekbom, 1928). В Норвегии грибы рода Ophiostoma были изоли­
рованы из 14% ран на стволах ели (Solheim & Seles, 1986). По некоторым 
наблюдениям, они более часто инфицируют повреждения комлевой час­
ти ствола, нанесенные летом (Vasiliauskas & Stenlid, 1998а). Известно, что 
несколько видов рода Ophiostoma являются сильными патогенами ели и 
их инфекции могут иметь летальный исход даже для совершенно здоро­
вых деревьев (Homtvedt et al., 1983; Solheim, 1988).
114
Микологические исследования
В Финляндии и Норвегии относительно опасным возбудителем ране­
вой гнили елей считается гриб Peniophora pithya, который был обнаружен 
в 7-12% обследованных поранений (Norokorpi, 1979; Roll-Hansen & Roll- 
Hansen, 1980а). Однако в ряде других работ Скандинавского и Балтийско­
го регионов указывается, что P. pithya является редким видом в ранах ели, 
способным поражать лишь 0,4-2% ран (Roll-Hansen & Roll-Hansen, 1981; 
Hallaksela, 1984а; Solheim & Seles, 1986; Vasiliauskas et al., 1996; 
Vasiliauskas & Stenlid, 1998a). В остальных частях Европы данный вид в 
качестве возбудителя раневой гнили обнаружен не был.
Среди нетипичных видов в ранах ели можно отметить гриб 
Chondrostereum purpureum (Fr.) Pouz., который в отдельных случаях был 
выделен из поранений стволов на Северо-Западе России (Соколов, 1958; 
Муравьева, 1971). Хотя и редкий на древесине хвойных, С. purpureum об­
наруживался на поверхности пней и ран деревьев ели в Швеции (Sydow, 
1993; Vasiliauskas et al., 1996). Гриб Peniophora incarnata (Fr.) Karst, являет­
ся еще одним нетипичным видом на древесине хвойных, который может за­
селять поранения ели (Vasiliauskas et al., 1996; Vasiliauskas & Stenlid, 
1998a). По одному разу в поврежденных корнях и стволах ели был обнару­
жен агарикальный гриб Hypholoma fascicularе (Huds.: Fr.) Kumm 
(Lundeberg, 1972; Vasiliauskas et al., 1996). Грибы из рода Ascocoryne изве­
стны как типичные эндофиты здоровых деревьев ели (Roll-Hansen & Roll- 
Hansen, 1979; Huse, 1981). Поэтому эти грибы нельзя считать раневыми па­
тогенами даже при обнаружении их в поврежденных стволах (Vasiliauskas 
et al., 1996; Vasiliauskas & Stenlid, 1998a).
Лесохозяйственное значение раневой гнили
С точки зрения микологии размеры гнили в стволе дерева в болыпин- 
све случаев соответствуют величине одного или нескольких индивидов 
ксилотрофного гриба. С точки зрения лесовода-практика, эти размеры со­
ответствуют потерям древесной продукции. Представленный обзор пока­
зывает, что имеется несколько видов ксилотрофных грибов, которые в ре­
зультате раневой инфекции способны вызывать в деревьях ели активную 
гниль, достигающую существенных размеров. Лесохозяйственное значе­
ние раневой гнили, таким образом, может выражаться в ее влиянии на 
структуру запаса древесины в лесах. Это, как правило, приводит к финан­
совым потерям .
И в процессе лесозаготовок, и при обдирах коры оленевыми обычно 
повреждается нижняя часть ствола. Поэтому раневая гниль поражает на­
иболее ценную нижнюю часть дерева. При сравнении поврежденных и 
пораженных раневой гнилью стволов ели со здоровыми идентичных раз­
меров оказалось, что ценность первых была меньше на 30% (Hasek, 1965;
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Hakkila & Laiho, 1967). В зависимости от количества поврежденных дере­
вьев финансовая выручка при сплошной вырубке еловых древостоев в ря­
де случаев снижалась на 7-20% (Fanta, 1958; Hilscher, 1964; Steyrer, 1992). 
Например, выход пиломатериалов из ельников, где 80% деревьев имели 
обдир коры, сократился на 20% (Guy, 1983). В еловом насаждении 118- 
летнего возраста, включающем 51,5% деревьев с механическими повреж­
дениями, за 17 лет раневая гниль обесценила 16% запаса (Fanta, 1958). В 
ельнике 85-летнего возраста, включающем 6% деревьев с механическими 
повреждениями 5-летней давности, выход деловой древесины уменьшил­
ся на 11 м3/га (Ковбаса, 1996).
В ряде стран Центральной Европы, например, в Германии, Щвейцарии, 
Австрии или Чехии, в недавнем прошлом произрастало много еловых на­
саждений, в которых более половины всех стволов имели различные меха­
нические повреждения (Schunitschek, 1975; Cervinkova, 1980; Steyrer, 1992). 
Инвентаризация лесов в бывшей Чехословакии несколько десятилетий на­
зад показала, что 6 млн. м3 древесины там было охвачено раневой гнилью, 
возникшей в результате обдира коры живых деревьев оленями (Zarnba, 
1963а). Инвентаризация лесов Австрии 1961-1970 гг. выявила потери в 30 
млн. м5 древесины из-за поранений стволов в процессе несплошных рубок, 
14 млн. м3 было разрушено раневой гнилью вследствие обдира коры оленя­
ми (Schimitschek, 1975). Следует иметь в виду, что деревья ели несплошны- 
ми рубками и обдиром коры обычно повреждаются в возрасте 30-60 лет 
(Vasiliauskas 1993), когда до возраста спелости остается расти соответст­
венно еще 60-30 лет. Поэтому раневая гниль, наряду с корневой гнилью, 
является одной из основных причин финансовых потерь в еловых древо­
стоях индустриальных стран (Steyrer, 1992).
Имеется рад сообщений о значительных финансовых потерях от раневой 
гнили. Ниже они приводятся в ценах того времени, когда проводились ис­
следования. Так, в ельнике 50-летнего возраста, поврежденном обдиром ко­
ры, ущерб составлял 806 марок ФРГ/га (Baader, 1956b), а в ельнике 80-лет- 
него возраста -  4870 марок ФРГ/га (Eidmann, 1952). За один год финансовые 
потери от обдира коры оленями в ельниках федеральной земли Рейнланд- 
Пфальц составляли 16 млн. марок ФРГ (Baader, 1956а). В ельниках Нижней 
Саксонии из-за обдира коры ущерб от раневой гнили составлял 2,6 млн. ма­
рок ФРГ, а из-за повреждений несплошными рубками -  1 млн. марок ФРГ 
(Kato, 1969). В земле Баден-Вюртенберг финансовые потери от раневой гни­
ли, возникшей вследствие несплошных рубок, составили 25 млн. марок ФРГ 
(Dietz, 1981). В целом ущерб от раневой гнили в ельниках Германии ежегод­
но оценивался суммой в 90 млн. марок ФРГ (Bonnemann, 1980).
Исследованиями в ельниках Литвы было установлено, что часть запа­
са, охваченного раневой гнилью, увеличивается с увеличением давности 
повреждения, но уменьшается с увеличением возраста древостоя и с
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улучшением его бонитета. Так, при 100%-ном повреждении стволов в 
ельнике раневой гнилью будет охвачено 10-40% всего запаса. С этой точ­
ки зрения весьма схожие результаты были получены также в еловых на­
саждениях Германии, Австрии, Польши и бывшей Чехословакии (Baader, 
1956а; b; Kessl et al., 1957; Szczerbinski, 1959; Hilscher, 1964; Zaruba & 
Snajdr, 1966; Kowalski & Skabara, 1966; Kato, 1969, 1984; Speidel, 1980; 
Steyrer, 1992). Финансовый ущерб в ельниках увеличивается с увеличени­
ем давности повреждения, возраста древостоя и с улучшением его бони­
тета. Причиной этого является более высокая цена на древесину более 
крупных размеров. В ельнике нормальной полноты (1,0) 40-80-летнего 
возраста, включающем 100% поврежденных стволов, потери от раневой 
гнили составляют 800-2500 долларов ГИТА /га.
В результате развития раневых дереворазрушигелей в стволах ели че­
рез 10 лет у 40% деревьев в месте поранения образуется гниль поздних 
стадий (Vasiliauskas, 1993), что делает их весьма чувствительными к бу­
релому, особенно при более высоко расположенных на стволе обдирах 
коры. В бывшей Чехословакии это во многих случаях приводило к полно­
му расстройству неспелых ельников (Cervinkova, 1980). В насаждениях 
ели, где оленями повреждена значительная часть стволов, дополнитель­
ных экономических затрат требует расчистка бурелома с площади неспе­
лого леса (Zaruba, 1963b). Таким образом, ущерб от раневой гнили не мо­
жет быть выражен простым сопоставлением цен древесины здоровых и 
пораженных стволов.
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Биология ксилотрофных 
базидиомицетов: структуры и функции
Л. В. Гарибова
Таксономическая группа Базидиомицеты (отдел Basidiomycota) зани­
мает особое место в лесных биогеоценозах. Разнообразие трофических 
групп его составляющих -  ксилотрофы, симбиотрофы, гумусовые и под­
стилочные сапротрофы и их соотношение — определяют в значительной 
степени особенности функционирования этой экосистемы (Бурова, 1986). 
Базидиомицеты являются основной таксономической группой, виды ко­
торой составляют грибные сообщества лесных экосистем. Они образуют 
сложный комплекс гетеротрофных организмов, взаимодействующих как 
между собой, так и с автотрофными компонентами этого биоценоза, обес­
печивая функционирование всей лесной экосистемы.
Ксилотрофы, как паразиты, так и сапротрофы, наряду с симбиотрофа- 
ми -  одна из важнейших групп лесного биоценоза, являясь главным дес­
труктором основной накапливающейся в лесу биомассы лигноцеллюло- 
зы. В связи с выполнением этой важнейшей функции они представляют 
особый интерес. Грибам и в значительной степени именно ксилотрофным 
базидиомицетам принадлежит ведущая роль в биологической деструкции 
древесины (Бурова, 1994). А в некоторых экосистемах, например, в эко­
системах полярной границы леса, грибы являются практически единст­
венными организмами, обеспечивающими разложение древесины (Му­
хин, 1993). Ксилотрофные грибы, в том числе и базидиомицеты, подраз­
деляют на паразиты, сапротрофы на неразрушенной древесине, которые 
начинают процесс ее деструкции, сапротрофы на разрушенной древесине, 
которая подготовлена для них грибами предыдущей группы, и сапротро­
фы на погребенной в почве древесине и корнях, заканчивающие этот про­
цесс (Коваленко, 1980). Степень разрушения субстрата обусловлена спо­
собностью базидиомицетов образовывать разнообразные комплексы фер­
ментов, главными из которых будут те, которые обеспечивают разложе­
ние целлюлозы и лигнина, то есть комплексы лигнолитических и целлю- 
лолитических ферментов. Разрушение целлюлозы обусловлено ее гидро­
лизом и связано с обязательной ее деполимеризацией на начальных ста­
диях деструкции. Разрушение лигнина -  в значительной степени процесс 
окислительный. Ферменты целлюлазного комплекса, как правило, инду­
цируемые. Лигнолитическая система ферментов не субстратспецефична в 
отличие от целлюлаз (Kirk, 1981 циг. по: Решетникова, 1997).
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Изучение ферментов у большого количества ксилотрофных базидио­
мицетов свидетельствует о том, что компонентный состав мультифер- 
ментного целлюлазного (гидролизного) и лигниназного (оксидазного) 
комплексов зависит от эколого-физиологических особенностей этих гри­
бов. Многокомпонентность этих групп ферментов проявляется в много­
образии их молекулярных форм, что обеспечивает достаточно быструю 
лабильность этих грибов к различным субстратам и условиям (Решетни­
кова, 1997).
Участие различных стадий развития и структур этих грибов в деструк­
ции лигноцеллюлозных субстратов неравнозначно. Отсюда определен­
ный интерес представляет изучение структур и выполнимых ими функ­
ций на разных стадиях развития ксилотрофных базидиомицетов.
Вегетативная стадия и анаморфа 
в цикле развития ксилотрофных базидиомицетов
Основная функция деструкции лигноцеллюлозных субстратов осуще­
ствляется ксилотрофными базидиомицетами на вегетативной (трофической 
или ассимилятивной) стадии развития с помощью мицелия, образующего 
экстрацеллюлярные ферменты лигноцеллюлазного комплекса и разлагаю­
щего лигнин и целлюлозу до низкомолекулярных олигомеров и мономеров.
При этом основной жизненный цикл, в том числе и трофическую ста­
дию, эти грибы проходят в 
дикариотическом состоянии, 
которое морфологически оп­
ределяется по присутствию 
на мицелии особой клетки- 
пряжки. Обычно она распо­
лагается около клеточной пе-. 
регородки мицелия и связана 
с особенностями поведения 
ядер при делении клеток и 
формировании базидиоспор 
на плодовых телах (рис. 1).
Пряжки на мицелии высших 
базидиальных грибов счита­
лись типичной структурой, 
позволяющей отличать их 
мицелий в природных субст­
ратах и т vitro. Однако изу­
чение чистых культур и при­
родного материала показало,
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что эта структура не является столь типичной для дикариотичного мице­
лия высших базидиомицетов (Бухало, 1988; Гарибова, 1992; Гарибова, Го- 
рюхова, 1992; Предтеченская, 1992; Решетникова, 1997; Шубин, 1990). 
Анализ результатов исследований цитируемых авторов показывает, что 
прослеживается связь между наличием пряжек на мицелии и принадлеж­
ностью базидиальных макромицетов к определенной эколого-трофичес- 
кой группе. Тенденция здесь такова, что у симбиотрофов как в естествен­
ных условиях, так и в культуре пряжки относительно редки. В чистой 
культуре нами было изучено 14 видов (29 штаммов) из родов Amanita 
Pers., Boletus Dill. L.: Fr., Russula Pers., Laccaria Berk, et Br., Lactarius Pers., 
Suillus Mich, ex Adans, Clitocybe (Fr.) Staude, Paxillus Fr., Leccinium S.F. 
Gray. Культуры выращивались на разных по составу агаризо ванных сре­
дах и анализировались как при изоляции культур тканевым методом, так и 
при последующих пассажах с учетом возраста культур от 2 недель до 6 ме­
сяцев. Постоянные достаточно многочисленные пряжки (1-5 в поле зре­
ния микроскопа при увеличении 10x90) были отмечены только у всех 
штаммов Suillus grevillei (Klotzsch: Fr.) Sing и Paxillus atrotomentosus 
(Batsch.: Fr.) Fr., редкие -  у отдельных штаммов Suillus bovinis . Изучение 
мицелия этих видов in vivo (взятого из почвы) показало сходные результа­
ты (Гарибова, 1992). Эти данные совпадают с материалами О. Предгечен- 
ской (1992), которая в своих исследованиях показала, что при доле пряж- 
кового мицелия в почве сосняка брусничного всего 5-15% микоризные 
грибы, по данным учета плодовых тел, составляют до 99% от общего уро­
жая макромицетов и, таким образом, пряжки не являются основным пока­
зателем принадлежности почвенного мицелия к макромицетам-симбиот- 
рофам. Близкие результаты о редкости пряжек на мицелии базидиомице- 
тов-симбиотрофов приведены в исследованиях А. Бухало (1988), где из об­
щего количества изученных видов этой трофической группы (15) пряжки 
отмечены только у 4 видов: Amanita rubesces (Pers.: Fr.) S.F. Gray, Suillus 
bovinus (L.: Fr.) Roussel, S. variegatus (Swartz: Fr.) O. Kuntze, S. granulatus 
(L.: Fr.) Roussel, причем, как признак, наблюдаемый непостоянно. У гуму­
совых и подстилочных сапротрофов пряжки встречаются чаще, но не яв­
ляются типичным признаком этой эколого-трофической группы (Гарибо- 
ва, Шалашова, 1973; Гарибова, Сафрай, 1980).
У изученных ксилотрофов (общее число -  30 видов и около 100 штам­
мов), по анатизу материалов А. Бухало (1988) и нашим экспериментам (Га­
рибова, Завьялова, Лекомцева, 1997), встречаемость пряжек составляет 
100%. По данным Дж. Сталперса (Stalpers, 1978), у афиллофоральных гри­
бов (порядок Aphyllophorales s i ) ,  куда относится значительная часть кси­
лотрофных базидиомицетов, пряжки отсутствуют. Эти материалы требуют 
дальнейшего изучения на большом числе видов и штаммов ксилотрофных 
базидиомицетов, не только афиллофоральных, но и агарикальных (порядок
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Agaricales s.l.). Однако наличие такой тенденции можно констатировать 
уже сейчас. Нужно отметить, что отсутствие пряжек у указанных групп 
грибов не отрицает их существования в дикариотичном состоянии (дика- 
риофазе). По типу образования и распределения пряжек на мицелии у 
афиллофоровых грибов выделяют три группы: 1) пряжки образуются у 
всех клеточных перегородок, 2) пряжки редки или отсутствуют в зоне 
роста, но имеются у всех других перегородок, расположенных ниже этой 
зоны, 3) пряжки встречаются редко, возле перегородок в этих случаях мо­
гут возникать множественные мутовчато расположенные пряжки. 
(Stalpers, 1978). Автор отмечает, что имеется определенная зависимость 
между типами распределения пряжек и наличием лакказы и других фер­
ментов.
Дикариотичности мицелия мы уделили большое внимание, так как 
именно в этой стадии мицелий ксилотрофных базидиомицетов обладает 
наибольшей жизнеспособностью: большей линейной скоростью роста, 
интенсивностью накопления биомассы, способностью образовывать вы­
сокоактивные лигноцеллюлолитические ферменты. Гаплоидный мице­
лий, полученный из монокариотических базидиоспор, как правило, мед­
леннорастущий, обладает низкой конкурентной способностью по отно­
шению к другим грибам и бактериям в колонизации субстрата. Поэтому 
основная роль в деструкции древесины ксилотрофными базидиомицета- 
ми отводится дикариотическому мицелию.
Интересный феномен, связанный также с пряжками, -  это дедикарио- 
тизация или гаплоидизация мицелия, минуя кариогамию и мейоз. Общее 
представление о высших базидиальных грибах как в основном дикарио- 
тичных или диплоидных организмах, которые именно в этом состоянии 
проводят свой жизненный цикл, в результате многих экспериментальных 
данных и наблюдений над природным материалом позволяет сделать ряд 
существенных уточнений, связанных с циклом их развития. В сериях экс­
периментов с чистыми культурами на агаризо ванных средах, на образцах 
древесины, взятых в природных условиях, и наблюдений непосредствен­
но в природе изучались особенности вегетативной стадии -  мицелия кси­
лотрофных базидиомицетов из порядков Aphyllophorales s. 1. и Agaricales 
s. 1. Всего изучено 8 родов, 15 видов и 78 штаммов из разных географиче­
ских зон (табл. 1).
Изучены морфолого-культуральные особенности и диапазон их экс­
периментальной изменчивости на твердых агаризованных средах, спо­
собность образовывать различные морфологические структуры: мице- 
лиальные тяжи, шнуры (ризоморфы), мицелиальные пленки, анамор- 
фы. Выявлялась роль этих структур в цикле развития ксилотрофных ба­
зидиомицетов и их связь с бесполым размножением и формированием 
телеоморфы.
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С помощью светового и электронного сканирующего микроскопов 
выявлены микроскопические особенности мицелия: наличие и частота 
встречаемости пряжек, анаморф (артроспор, бластоспор, хламидоспор). 
Установлены условия, способствующие образованию этих структур.
Т а б л и ц а  1
Роды и виды ксилотрофных базидиомицетов, 
использованные в экспериментах
Род Вид Кол-во штаммов
Bjerkandera Karst. В. adusta (Villd.) Karst. 5
Flammulina Karst. F. velutipes (Curt.: Fr.) Sing. 7
Kuehneromyces Sing. K. mutabilis (Fr.) Sing, et A.H. Smith б
Lentinus Fr. L. edodes (Berk.) Sing. 4
Nematoloma (Fr.) Karst. N. fasciculare (Huds.: Fr) Karst. 4
Phellinus (Fr.) Quel. Ph. igniarius (L.: Fr.) Quel. 9
Pleurotus (Fr.) Kumm. P. ostreatus (Fr.) Kumm. 19
P. florida Fovase 3
P. pulmonarius (Fr.) Quel. 4
P. cornucopiae (Pauli) Rolland 4
P. citrinopileatus Sing. 2
P. eryngii (Fr.) Quel. 6
P. calyptratus (Fr.) Sacc. 1
P. dryinus (Fr.) Kumm. 2
Polyporus Fr. P. brumalis (Pers.: Fr.) Fr.
(Syn. P. ciliatus Fr.) 2
Впервые процесс дедикариотизации гиф и распад пряжек наблюдался 
нами у N. fascilculare при образовании артроспор как на природном мате­
риале, так и в культуре (Гарибова и др., 1986). При изучении особеннос­
тей штаммов F. velutipes также была обнаружена тенденция уменьшения 
числа пряжек при длительном хранении в чистой культуре (Гарибова, 
Яковлев, Завьялова, 1994).
Таким образом, в природных субстратах может идти процесс дедика­
риотизации гиф, сопровождающийся потерей пряжек. Анализирумый 
природный материал, вероятно, включает как ди-, так и монокариотичес- 
кий мицелий. В связи с этим вопрос о стабильности морфологического 
признака -  наличия пряжек на гифах при идентификации мицелия ксило­
трофных базидиомицетов как в природных субстратах, так и в культуре -  
остается недостаточно изученным.
В эксперименте изучено число пряжек на мицелии 9-дневных культур 
P. ostreatus и F. velutipes из коллекции штаммов кафедры микологии и 
альгологии биологического факультета Московского государственного
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университета. Определяли среднее число пряжек при просмотре 10 полей 
зрения микроскопа (при увеличении 40x10) в препаратах, приготовлен­
ных методом агаровых мазков на предметных стеклах (Дмитриева, Пет- 
рухина, 1973). Плодовые тела получали стандартными методами, приня­
тыми при культивировании съедобных грибов, в лабораторных условиях 
на стерильных субстратах.
У двух изученных видов выявлено увеличение числа пряжек на гифах 
в чистых культурах после проведения через половой процесс (получения 
плодовых тел) и последующей реизоляции мицелия (табл. 2, 3). Эта ста­
бильная тенденция была свойственна всем изученным штаммам P. ostrea­
tus и F. velutipes.
В коллекциях чистых культур F. velutipes, различающихся по времени 
выделения исходных штаммов из плодовых тел, с увеличением сроков 
под держания штаммов в коллекции наблюдается снижение числа пряжек. 
Так, число пряжек у штамма F 7 F. velutipes, хранившегося в течение 3 ме­
сяцев, примерно в два раза выше по сравнению с наблюдаемым у других 
штаммов с длительными сроками сохранения в коллекции (табл. 3).
Таким образом, в процессе ведения чистых культур ксилотрофных ба­
зидиомицетов наблюдается частичная дедикариотизация гиф, свидетель­
ством чему является снижение числа пряжек на мицелии.
Т а б л и ц а  2
Число пряжек на мицелии Pleurotus ostreatus 
в коллекции чистых культур до и после реизоляции из плодовых тел
Штамм До плодоношения После плодоношения
Дикорастущий юолят 1,81 ± 0,17 2,32 ±0,15
Дон 1,73 ± 0,21 2,54 ±0,17
Sommer 1,52 ±0,19 2,33 ±0,16
Florida 1,80 ± 0,30 2,32 ±0,15
Michigan 1,41 ±0,16 2,35 ±0,15
Т а б л и ц а  3
Число пряжек на мицелии Flammulina velutipes 
в коллекции чистых культур до и после реизоляции из плодовых тел
Штамм Год выделения в культуру До плодоношения После плодоношения
F1 1988 2,71 ± 0,37 3,24 ± 0,29
F2 1989 2,63 ±0,31 3,46 ± 0,40
F3 1989 2,15 ± 0,28 3,37 ± 0,30
F4 1990 2,32 ± 0,30 2,69 ± 0,30
F5 1975 2,44 ±0,31 -
F6 1983 2,33 ± 0,30 -
F7 1993 4,61 ±0,30 -
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Дедикариотизация гиф ведет к снижению продуктивности штаммов, 
уменьшению количества базидиом, которые образуются только на дика- 
риотическом мицелии с пряжками. Возможно, это ведет и к снижению ак­
тивности ферментов, так как гаплоидный мицелий, как указано выше, об­
ладает низкой скоростью роста, слабым уровнем колонизации субстрата.
Проведение культур через телеоморфу (базидиомы или плодовые те­
ла) приводит к восстановлению дикариотичности мицелия. Этот факт 
имеет значение для восстановления генетической структуры видов ксило­
трофных базидиомицетов как в природных условиях, так и при культиви­
ровании съедобных ксилотрофов in vitro.
При идентификации мицелия ксилотрофных базидиомицетов в образ­
цах субстратов из природных биоценозов следует учитывать, что отсутст­
вие пряжек на гифах не всегда может служить показателем принадлежно­
сти этих грибов к иной таксономической группе (Гарибова, Завьялова, 
Лекомцева, 1997).
Роль анаморфы в цикле развития и в процессе жизнедеятельности 
высших базидиальных грибов, а также особенности ее формирования 
выявлены далеко не полностью. Особенно это относится к ее функции, 
в частности, у базидиальных ксилотрофов. Наличие конидиального спо- 
роношения в жизненном цикле высших базидиомицетов было отмечено 
еще в прошлом веке (Brefeld, 1887, 1889), продолжено в первой трети 
XX столетия. А наиболее интенсивное изучение анаморфы этих грибов 
началось с 70-х годов XX века.
Однако несмотря на имеющийся большой материал (Решетников, 
1991), ряд вопросов остается неизученным, невыясненным. К настояще­
му времени известны более 200 видов агарикальных (порядок Agaricales 
л.1.) и близкое к этой цифре количество афиллофоральных (порядок 
Aphyllophorales s.L) грибов, имеющих в цикле развития анаморфы разно­
го типа (Бухало, 1988; Решетников, 1991).
Для агарикальных и афиллофоральных грибов характерными являют­
ся артроспоры (78,5%), затем идут хламидоспоры (21,7%) и бластоспоры 
(4,5%) (Бухало, 1988). У афиллофоральных грибов, по литературным дан­
ным, более распространенными являются бластоспоры (Stalpers, 1978). В 
связи с установленным процессом дедикариотизации мицелия в природ­
ных условиях возникает вопрос о месте и особенностях формирования 
анаморфы (конидиальной стадии) у высших базидиальных, в том числе и 
ксилотрофных грибов. Обычно формирование анаморф у высших (сумча­
тых) грибов связывают с гаплоидной стадией. У базидиальных грибов, по 
имеющимся данным, бластоспоры и хламидоспоры приурочены к дика- 
риотическому мицелию, в то время как артроспоры многими исследова­
телями найдены на монокариотическом мицелии (Решетников, 1991). У 
некоторых видов, в частности, у Flammulina velutipes и Pholiota aurivella,
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артроспоры найдены как на моно-, так и на дикариотическом мицелии 
(Решетников, Дудка, 1983; Ingold, 1980).
Артроспоры чаще образуются на гаплоидных ветвях мицелия, не име­
ющих пряжек, и реже на дикариотичных гифах, имеющих пряжки (Brodie, 
1936). Образовавшиеся на гаплоидных конидиеносцах артроспоры всегда 
одноядерны. Артроспоры на дикариотичном мицелии, как правило, быва­
ют двуядерными. реже одноядерными (Решетников, Дудка, 1983).
Для уточнения этих вопросов нами были исследованы дикариотические 
штаммы N. fasciculare, выделенные тканевым [из гименофора (г), шляпки 
(ш) и ножки (н)] и споровым методом из плодовых тел гриба, собранных в 
трех географических точках СНГ: Армении (1 -  2-г, и, ш; 1 -  3 -г, н, ш; 0/19- 
г, н, ш; IV - 15-г, н, ш; IV - 16-г, н; Г-г, 1 -  2-г; 0/18-ш; 1 -6-н; 0/22-г), Мос­
ковской (Е-2-Н, г; Е-5-н; Е-6-ш; Е-8-н; Б-1-г; С-4; С-9; С-7; С-10), Ленин­
градской (Б-0395) области (римскими, арабскими цифрами и большими 
буквами обозначаются штаммы, а маленькими буквами -  изоляты). Был ис­
следован также мицелий, выращенный на увлажненной древесине, и мице­
лий, отпрепарированный из еловой древесины в естественных условиях. 
Размеры артроспор измеряли с помощью окуляр-микрометра (15x40).
Исследования проводили методами световой (микроскоп МБИ-3) и 
сканирующей электронной (микроскоп Hitachi S-405A) микроскопии
Стерильные чашки Петри с различными агаризированными средами 
(сусло, картофельно-глюкозная, сусло с экстратом древесины, суспензия 
древесины) инокулировали кусочками мицелия N. fasciculare и инкубиро­
вали в термостате при температуре 24° С. В разные сроки роста (на 6, 8, 
10, 14, 20, 30-е сутки) проводили микроскопирование колоний. Препара­
ты готовили из различных зон колонии.
Для исследований с помощью СЭМ мицелий выращивали на стериль­
ном покровном стекле в чашках Петри с агаризованным суслом. Препара­
ты фиксировали по методу Мимса и Тарстона (Mims, Thurston, 1979) с 
префиксацией в глутаровом альдегиде и постфиксацией в смеси глутаро- 
вого альдегида и четырехокиси осмия с последующей промывкой в дис­
тиллированной воде и проводкой через серию спиртов в ацетон. После 
сушки препаратов углекислотой в критической точке образцы напыляли 
сплавом золота и палладия (60 и 40% соответственно).
У всех изученных штаммов N. fasciculare были обнаружены пряжки 
на дикариотическом мицелии. Они были малочисленны только у штам­
ма Б-0395. Гаплоидные конидиогенные гифы изученных штаммов 
N. fasciculare не имели пряжек. Они образуются на дикариотическом 
мицелии как симподиальные ветви, в основном не разветвленные в апи­
кальной части. От дикариотической гифы они отходят под прямым уг­
лом, реже -  составляют угол менее 90°. Ширина конвдиогенных гапло­
идных гиф в 1,5-2 раза меньше ширины дикариотических гиф -  1-2 и
141
ГРИБНЫЕ СООБЩЕСТВА ЛЕСНЫХ ЭКОСИСТЕМ
3-6 мкм соответственно. У некоторых штаммов встречаются разветв­
ленные конидиогенные гифы на перпендикулярно стоящих конидиенос-
цах.
Все штаммы N. fasciculare, независимо от состава агаризованной пита­
тельной среды (сусло, картофельно-глюкозная, сусло с экстратом древе­
сины, суспензия древесины), образовывали артроспоры начиная с 3-5 су­
ток роста. Фрагментация и вакуолизация содержимого гиф и наличие еди­
ничных артроспор наблюдались также в мицелии, взятом из еловой дре­
весины в естественных условиях. На изученных средах артроспоры штам­
мов N. fasciculare отличались по форме -  цилиндрические, гантелевид­
ные, палочкообразные с вакуолями и без них, изогнутые. Размеры артро­
спор штаммов N. fasciculare из трех географических точек СНГ на сусло- 
агаре приводятся в табл. 4.
Т а б л и ц а  4
Размеры артроспор штаммов вида N. fasciculare, мкм
Штамм Место сбора плодовых тел
Способ выделения 
культур Длина (М ±т) Ширина (М ±т)
5 Ленинградская обл. (БИН АН СССР)
Тканевый 72,3 ± 0,92 2,83 ±0,17
Г-г Армения Тканевый из гименофора 87,4 ± 1,3 2,90 ±0,18
О/22-г То же 5,95 ± 0,54 3,06 ±0,16
Е-Б-ш Московская обл. Тканевый из мякоти шляпки 7,42 ± 0,98 3,66 ± 0,9
П р и м е ч а н и е .  М -  среднее из 50 измерений.
Исследования с помощью световой микроскопии выявили наличие ар- 
троспорогенеза у N. fasciculare как на гаплоидных, не имеющих пряжек, 
так и на дикариотических гифах с пряжками. Образование артроспор на 
гаплоидных конидиеносцах начиналось с фрагментации гиф путем закла­
дывания поперечных перегородок. К концу артрогенеза сформировавши­
еся споры отделялись от материнской гифы в виде цепочек или отдель­
ных клеток (рис. 2). Материнская клеточная оболочка принимала участие 
в образовании артроспор.
Распад пряжки при образовании артроспор у N. fasciculare на дикари- 
отичном мицелии происходит двумя способами. В первом случае пряжка 
не превращается в отдельную конидию, а остается прикрепленной к со­
седней клетке гифы, которая в процессе своего развития в артроспору те­
ряет этот остаток, второй способ -  это фрагментация пряжки.
Аналогичные типы распада пряжки проиллюстрированы у F. velutipes 
(Ingold, 1980; Решетников, Дудка, 1983).
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Результаты проведенных 
исследований анаморфы N. 
fasciculare с помощью све­
товой микроскопии позво­
лили заключить, что артро- 
генез происходит как на 
гаплоидных, так и на дика­
риотических гифах мицелия 
и соответственно этому спо­
собы образования артрос­
пор отличаются.
В этом отношении можно 
провести аналогию с анамор- 
фой F.velutipes, у которого 
также отмечен артрогенез на 
гаплоидных и дикариотичес­
ких гифах (Решетников, Дуд­
ка, 1983).
Дальнейшие исследова­
ния мицелия и ризоморф 
N. fasciculare с помощью СЭМ позволили впервые отметить наличие арт­
роспор в естественных условиях.
В культуре у некоторых штаммов N. fasciculare (С-7, Г-г), (С-10, Е-5-н) 
на 12-14-е сутки роста удалось наблюдать прорастание артроспор и про­
цесс развития мицелия. Артроспоры играют большую роль в жизненном 
цикле развития грибов. Они, вероятно, служат для распространения как 
гаплоидной, так и дикариотической стадии развития (Brodie, 1936, Kemp, 
1975, 1980).
В культуре внутри и на концах гиф штаммов Е-6-н и Б-0395 были обна­
ружены шарообразные и лимоновидные клетки с толстой оболочкой раз­
ной величины. Такие клетки отмечены также и у других штаммов на раз­
ных питательных средах. Наличие этих клеток в культуре N. fasciculare да­
ет основание для предположения о существовании хламидоспор -  второго 
типа бесполого спороношения, что было подтверждено дальнейшими эле­
ктронно-микроскопическими исследованиями. Хламидоспоры округлой 
формы (4,0-4,2x3,9-4,0 мкм) образуются апикально и интеркалярно. Внеш­
няя оболочка хламидоспор имеет шиповатую структуру (рис.З).
На картофельно-глюкозной среде у штаммов N. fasciculare из Москов­
ской обл. (Е-5-н, Е-6-ш, С-7) были обнаружены также почкующиеся клет­
ки округлой формы. На 14-е сутки роста отмечались и цепочки таких кле­
ток. На основании этого можно предположить, что N. fasciculare образу­
ет в культуре и бластоспоры.
Рис. 2. Образование артроспор на мицелии 
Nematoloma fasciculare. СЭМ. Увеличение 
х4200.
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Исследования ризоморф 
с помощью СЭМ подтвер­
дили наличие бластоспор 
(3,2-4,0x2,0-3,2 мкм) у N. fasci- 
culare в природных условиях.
Таким образом, можно за­
ключить, что N. fasciculare в 
цикле своего развития имеет 
конидиальные стадии типа ар- 
тро-, бласто- и хламидоспор, 
последние 2 типа ранее для 
этого вида не отмечались.
Суммируя эти результаты, 
можно заключить, что в цик­
ле развития серно-желтого 
опенка N. fasciculare как в 
природе, так и культуре 
отмечено наличие анаморф 
типа артро-, бласто- и хлами­
доспор.
Наличие артроспор было отмечено у всех изученных штаммов N. fasci­
culare из трех географических точек СНГ (Армении, Московской и Ленин­
градской обл.) начиная с 5-6-х суток вегетативного роста мицелия.
Артроспорогенез происходит как на гаплоидных, так и дикариотичес- 
ких конидиеносцах мицелия.
Данные СЭМ и световой микроскопии позволили высказать предполо­
жение о наличии голо- и энтероартрического типа артроспорогенеза соот­
ветственно на гаплоидных и дикариотических гифах.
Наличие конидиального спороношения не только в культуре, но и в 
природных условиях (бластоспоры на ризоморфах, а на мицелии, отпре­
парированном с еловой древесины, артроспоры) позволяет считать это не 
штаммоспецифичным культуральным, а видоспецифичным признаком.
Особенностью штаммов F. velutipes является присутствие на дикарио- 
тическом мицелии, кроме типичных пряжек, хламидоспор, выполняю­
щих, вероятно, как и у N. fasciculare, функцию сохранения или перенесе­
ния неблагоприятных условий, как это имеет место с аналогичными 
структурами в других таксономических и трофических группах грибов 
(Бадалян, 1993).
Таким образом, и в процессе поддержания ксилотрофных базидиоми­
цетов в чистой культуре, и в природных условиях при образовании ана­
морф происходит процесс частичной дедикариотизации гиф, определяе­
мый в экспериментах по численности пряжек на мицелии. Это ведет к
Рис. 3. Образование хламидоспор на ми­
целии Nematoloma fasciculare. СЭМ. Уве­
личение х4200
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снижению способности грибов к образованию базидиом. Прохождение 
грибом стадии телеоморфы восстанавливает дикариотичность мицелия 
до первоначального уровня. Эго явление представляется важным для вос­
становления генетической структуры ксилотрофных базидиомицетов в 
природных биоценозах -  лесных экосистемах.
Обнаруженная и описанная выше гаплоидизация мицелия в природ­
ных условиях в значительной степени может быть связана с необходимо­
стью для гриба образовывать конидиальное спороношение (анаморфу), 
которое осуществляет функцию его распространения именно как индиви­
дуума определенной генетически обособленной единицы. При относи­
тельной легкости образования конидий возможность контакта двух вы­
росших из них гаплоидных мицелиев и восстановления или образования 
дикариотического мицелия достаточно велика. Можно предположить со 
значительной степенью вероятности, что именно эту функцию у высших 
базидиальных грибов, в том числе и ксилотрофов, выполняет анаморфа. 
К этому нужно добавить, что, если базидиоспоры распространяются при 
их активном отбрасывании в основном движением воздушных потоков, 
то конидии при их пассивном отделении, особенно у ксилотрофных бази­
диомицетов, могут распространяться насекомыми (жуками-древоточцами 
и их личинками), питающимися разлагаемой грибами древесиной и мице­
лием этих грибов.
Таким образом, в результате экспериментов и наблюдений над природ­
ным материалом общее представление о высших базидиальных грибах, иг­
рающих огромную многофункциональную роль в лесных экосистемах 
благодаря разнообразию составляющих ее трофических групп, в основном 
как о диплоидных или дикариотичных организмах, которые именно в этом 
состоянии проводят свой жизненный цикл, позволяет сделать ряд сущест­
венных уточнений, связанных с их биологией и циклом развития.
Дикариотичная стадия, которая превалирует в их циклах развития, по ря­
ду причин (одна из них предположительно -  необходимость формирования 
анаморфы, что не исключает и другие причины) в определенные 
моменты цикла переходит, минуя мейоз, в гаплоидное состояние, 
то есть происходит частичная дедикариотизация (гаплоидизация) гиф с по­
терей пряжек, столь типичных у многих базидиальных грибов для дикарио- 
тичного мицелия. При этом процесс может идти обратно с восстановлением 
числа пряжек. Их потеря у ксилотрофных базидиомицетов происходит при 
образовании анаморфы, в основном типа артроспор. Могут быть и дикарио- 
тичные артроспоры. Получается смешанный диплоидно-(дикариотично)- 
гаплоидный мицелий. Стопроцентное восстановление дикариотичности, но 
уже постмейотическое, то есть качественно иное, может происходить после 
образования базидиом, то есть после прохождения полового процесса, ког­
да гаплоидные мицелии из проросших базидиоспор вновь сольются.
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В связи с этой гаплоидизацией происходит изменение ряда биологиче­
ских особенностей штаммов ксилотрофных базидиомицетов. Во-первых, 
снижается способность образовывать плодовые тела (базидиомы). Во- 
вторых, изменяется ферментная активность и, следовательно, способ­
ность к деструкции лигноцеллюлозы. По предварительным данным, это 
отмечено у Bjerkcmdera adusta (Решетникова, 1997). В-третьих, нельзя ис­
ключить, что при гаплоидизации (т. е. при увеличении на типично дика- 
риотичном мицелии числа гаплоидных клеток или гиф) будет изменяться 
способность штамма у паразитных ксилотрофных базидиомицетов к ин­
фицированию древесных пород. Если сравнивать их с сумчатыми гриба­
ми, то у большинства паразитических сумчатых патогенна обычно несо­
вершенная стадия -  гаплоидный мицелий и анаморфа. Сумчатая стадия 
(телеоморфа), при образовании которой происходит кариогамия с форми­
рованием коротких дикариотичной и диплоидной фаз, развивается обыч­
но сапротрофно на отмерших частях растений. Этот вопрос требует спе­
циальных исследований.
Генеративная стадия -  телеоморфа 
в цикле развития ксилотрофных базидиомицетов
Телеоморфа высших базидиальных грибов -  базидиома или плодовое 
тело -  играет важнейшую роль в жизненном цикле этих грибов. Эго гене­
ративная структура, с которой связаны кариогамия и мейоз, обеспечива­
ющие генетическое разнообразие отдельных популяций и вида в целом.
Образование базидиом -  сложный процесс, который зависит от суммы 
абиотических и биотических факторов, среди них в разных трофических 
группах этих грибов выделяются особо важные триггерные или пусковые 
факторы. Без их воздействия при всех прочих благоприятных факторах и 
условиях образование базидиом не происходит.
В серии экспериментов по плодообразованию высших базидиальных 
грибов из разных эколого-трофических групп порядка Agaricales, прове­
денных нами с группой сотрудников на кафедре микологии и альгологии 
с начала 70-х годов, было показано, что особенности этого процесса зави­
сят в значительной степени от принадлежности этих грибов к определен­
ной трофической группе (Гарибова, 1987). Для 15 видов ксилотрофов, 8 
видов гумусовых сапротрофов и 4 видов подстилочных сапротрофов был 
осуществлен системный подход к изучению процесса плодообразования, 
включающий: исследование стадий морфогенеза, выявление особеннос­
тей воздействия факторов, индуцирующих образование базидиом и неко­
торые физиолого-биохимические показатели, связанные с этим процес­
сом. Исследования проводились на базе коллекции чистых культур выс­
ших базидиомицетов, включающей более 50 видов и около 200 штаммов.
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Были разработаны методы получения базидиом in vitro, позволяющие 
моделировать процесс плодообразования (Гарибова, Сафрай, Шалашо- 
ва, 1974).
Комплексное изучение процесса образования базидиом выявило ряд 
существенных особенностей у базидиомицетных ксилотрофов порядка 
Agaricales s.l. В результате этих исследований показано, что процесс об­
разования базидиом у ксилотрофов светозависим. Свет для ксилотроф­
ных агарикальных базидиомицетов является основным, а в большинстве 
изученных случаев единственным облигатным триггерным экологичес­
ким фактором плодообразования в отличие от гумусовых сапротрофов, у 
которых свет не участвует в плодообразовании.
Для гумусовых сапротрофов рода Agaricus Fr. еш. Karst, облигатным 
фактором плодообразования является биотический -  воздействие микро­
флоры почвы из гифосферы этих грибов. Именно они индуцируют про­
цесс образования базидиом, которые в стерильных условиях не образуют­
ся. Плодовые тела ксилотрофных базидиомицетов не зависят от биотиче­
ского фактора среды. Нормальные базидиомы у них формируются в сте­
рильных условиях.
Установлено, что процесс плодообразования у F. velutipes состоит из 
двух морфогенетических фаз: светонезависимой -  образование примор- 
диев и удлинение ножки, и светозависимой -  растяжение шляпки, форми­
рование гименофора, пигментация и созревание базидиоспор. Выявлено в 
экспериментах, что к числу триггерных экологических факторов плодо­
образования F. velutipes относится значительное, по сравнению с другими 
ксилотрофными базидиомицетами, снижение температуры воздуха -  до 
+6 -  10° С, то есть воздействие определенного «холодового стресса», что 
наблюдалось и у Lentinus edodes (см. далее по тексту). Частично это мо­
жет быть связано с тем, что относительно низкая температура в указан­
ных пределах способствует или благоприятствует делигнификации лиг- 
ноцеллюлозного субстрата (Blanchette, 1991), делая его более доступным 
для ксилотрофных грибов. Окраска базидиом и их размеры зависят от со­
става субстрата и интенсивности освещения.
Сходные результаты получены при изучении плодообразования ви­
дов рода Pleurotus (табл. 1). При отсутствии воздействия фактора света 
формируются аберрантные плодовые тела коралло- или палочковидной 
формы, состоящие только из ножек. Шляпки с гименофором при этом 
не образуются и, таким образом, эта структура не выполняет своей ос­
новной функции -  продуцирования базидиоспор (рис. 4) (Гарибова и 
др., 19996).
Облигатное воздействие света на морфогенез ксилотрофных базиди­
омицетов подтверждается и экспериментами по развитию Polyporus bru- 
malis (syn. P.ciliatus Fr.) в условиях невесомости. Получены плодовые
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тела с развитыми шляпками, 
прошедшие морфогенез без воз­
действия силы тяжести земли. 
Результаты свидетельствуют о 
принципиальной возможности 
развития плодовых тел ксилот­
рофных базидиомицетов в усло­
виях невесомости. При этом, ес­
ли примордии сформировались 
в условиях земной гравитации, 
то развитие их продолжается в 
условиях космического полета 
как на свету, так и в темноте. 
Если же культура P.brumalis по­
мещалась в условия невесомос­
ти до образования примордиев, 
то образование их происходило 
только на свету (Касаткина и 
др., 1980). Эго подтверждает об- 
лигатность фактора света на 
морфогенез баз идиом ксилот­
рофных базидиомицетов.
Более детальное изучение морфогенеза ксилотрофных базидиомицетов 
P.brumalis и Pleurotus ostreatus выявило у них 3 возрастные стадии разви­
тия базидиом, проявляющие разную чувствительность к свету и аэрации. 
Недостаток аэрации у обоих сапроксилотрофов на стадии возникновения 
и формирования шляпки и гименофора приводит к недоразвитию плодо­
вых тел и вызывает значительное вытягивание ножки (рис. 5). У P.brumalis 
выявлена способность к регенерации базидиом и их фрагментов. Регенера­
ция фрагментов (ножки и шляпки) без дополнительного источника пита­
ния основана на перераспределении запасов питательных веществ этих 
фрагментов, что сопровождается появлением зачатков новых ножек. Вели­
чина этих зачатков ограничена двумя факторами: запасом питательных ве­
ществ исходных фрагментов и сроком их развития. У гумусового сапрот- 
рофа Agaricus bisporus регенерация не выявлена. Это связано, по-видимо­
му, с установленными ранее закономерностями его развития, которые за­
ключаются в том, что базидиомы гриба, достигшие величины 1,5-2 см по­
сле дифференцировки на ножку и шляпку, в дальнейшем растут в основ­
ном не за счет деления клеток, а за счет их растяжения. Таким образом, 
способность к регенерации у P.brumalis с кантареллоидным типом строе­
ния базцдиом и отсутствие регенерации у плодовых тел A.bisporus с агари- 
коидным типом строения (после дифференцировки на ножку и шляпку),
Рис. 4. Аберрантные формы базидиом 
Pleurotus ostreatus при отсутствии света
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Рис. 5. Аберрантные формы базидиом Pleurotus ostreatus при 
отсутствии света и недостатке аэрации
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по-видимому, объясняется различным механизмом дальнейшего формиро­
вания базидиом -  за счет деления клеток у первого и за счет увеличения их 
размеров у второго. Отсюда можно заключить, что особенности морфоге­
неза базидиом ксилотрофных базидиомицетов зависят от типа строения 
плодового тела -  агарикоидного или кантареллоидного.
Отличительной особенностью L. edodes, как показали наши исследова­
ния, является то, что решающими триггерными факторами плодообразова- 
ния этого вида является сочетание освещенности с полным насыщением 
субстрата влагой. Без участия этих факторов образование плодовых тел гри­
ба не происходит. Развитие останавливается на стадии тяжей. В этом вид от­
личается от других ксилотрофов (роды Pleurotus, Kuehneromyces, 
Flammulina), у которых основную триггерную роль в образовании базидиом 
играет освещенность -  30-300 люкс, по данным различных исследователей 
(Бисько, Дудка, 1987). Установлено, что L. edodes по фазам онтогенеза бли­
зок к другим видам ксилотрофных базидиомицетов. Генеративная стадия 
развития гриба включает три фазы морфогенеза базидиом, отличающиеся 
различной чувствительностью к факторам среды на разных этапах форми­
рования базидиом: а) примордии (без зачаточной шляпки), для развития ко­
торых необходима 100%-ная влажность; б) ювенильные плодовые тела с 
дифференцированной зачаточной шляпкой и первичными складками гиме- 
нофора, для развития которых необходима соответствующая освещенность 
и в) зрелые плодовые тела с отчетливо сформированным гименофором. Осо­
бенностью морфогенеза L. edodes является образование особой структуры -  
кожистой темноо крашенной (меланизиро ванной) мицелиальной пленки, ко­
торая предшествует формированию базидиом и является отличительной 
структурой в морфогенезе этого гриба по сравнению с другими агарикаль- 
ными ксилотрофами. Такие мицелиальные пленки более характерны для 
афиллофоральных ксилотрофов (Бондарцев,1953). По сравнению с другими 
ксилотрофами морфогенез L. edodes в большой степени связан с фактором 
влажности, который здесь превращается в триггерный фактор, тогда как у 
других видов он таковым не является. Установлено также, что низкотемпе­
ратурный стресс является одним из факторов, индуцирующим переход гри­
ба к генеративной стадии -  образованию базидиом. При этом в результате 
стресса наблюдается изменение метаболизма гриба, ведущее к повышению 
синтеза маннига, составляющего на стадии базидиом 80% от общей суммы 
сахаров (Александрова и др., 1998; Феофилова, 1994).
Существенный момент в образовании базидиом -  это также то, что их 
формированию предшествует определенный период вегетативного роста и 
создается определенное физиологическое состояние мицелия, при котором 
возможен их морфогенез. Так, для гумусового сапротрофа Agaricus bis- 
porus (Lange) Imbach и ксилотрофов F. velutipes и К. mutabilis показано воз­
растание активности лакказы в момент закладки и последующего развития
150
Микологические исследования
базидиом (Решетникова, Елкин, 1994; Гарибова, Решетникова, Шумская,
1987). Для F. velutipes при изучении 8 штаммов чистых культур из разных 
географических зон показано, что они различаются по физиологической ак­
тивности (активности полифенолоксидаз, определяемой по реакции Бавен- 
дама), которая коррелирует со скоростью роста на твердых средах и с про­
дуктивностью при образовании базидиом (учет проводился по количеству и 
массе базидиом. (Гарибова, Яковлев, Завьялова, 1994). Здесь можно отме­
тить, что особенностью всех штаммов F. velutipes является наличие ком­
плекса протеаз с высокой фибрино-, тромболитической и акгиваторной ак­
тивностью, низкой казеинолитической активностью. Полностью отсутству­
ет активность эстераз. По двум последним свойствам этот ксилотроф значи­
тельно отличается от других изучаемых ксилосапротрофов. Эго может быть 
частично связано с его биологическими особенностями, в частности, со спо­
собностью к факультативному паразитизму на живых древесных растениях. 
О значительном изменении физиологии высших грибов в процессе их раз­
вития свидетельствует и тот факт, что у ксилотрофных видов P. ostreatus и 
L. edodes при изучении состава водорастворимых углеводов в субстратном 
мицелии (вегетативная стадия развития) доминирует глюкоза, а в плодовых 
телах (генеративная стадия) -  маннит, что, по-видимо му, связано с протек­
торным действием последнего при Холодовым стрессе, необходимом фак­
торе для перехода к генеративной стадии -  образованию базидиом у ксило­
трофов, гумусовых и подстилочных сапротрофов (Завьялова и др., 1998).
Определение оксидазной активности мицелия и цветовые химичес­
кие реакции на полифенолоксидазы (лакказу, пероксидазу и тирозиназу) 
у L. edodes и P. ostreatus проводили по стандартным методикам: реакция 
Бавендамма с таннином на наличие оксидаз; реакция с а-нафтолом на 
наличие лакказы; с р-крезолом на наличие тирозин азы; с пирогаллолом 
и перекисью водорода на наличие полифенолоксидазы (Методы экспе­
риментальной микологии, 1982).
У всех штаммов L. edodes отмечено присутствие лакказы, пероксидазы 
и тирозиназы (табл. 5). Последний фермент не отмечен у параллельно изу­
чавшегося ксилотрофного базидиомицета вешенки устричной Pleurotus 
ostreatus (Fr.) Kumm.
Т а б л и ц а  5
Цветовые химические реакции иа полифенолоксидазы 
(лакказу, тирозиназу и пероксидазу) у L  edodes
Штамм Полифенолоксвдазы Лакказа Тирозиназа Пероксидаза
NY + ++ ++ ++
F-249 + ++ ++ ++
0779 + ++ ++ ++
ЗЛ-ЬЗ + ++ ++ ++
П р и м е ч а н и е .  + + -  через 3 ч ;  + -  через 24 часа.
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Его присутствие у штаммов L. edodes может быть связано с образова­
нием таких вегетативных структур шиитаке, как мицелиальные пленки и 
мицелиальные корки, которые достаточно часто образуются в его колони­
ях на 10-14-е сутки инкубации и обычно, как одна из стадий морфогене­
за у этого вида, предшествуют образованию примордиев и далее плодо­
вых тел. Данные литературы указывают, что у грибов, образующих такие 
вегетативные структуры, как склероции, также сильно пигментирован­
ные, тирозиназа обычно обнаруживается, и активность ее возрастает в пе­
риод их формирования. Можно предположить определенное значение 
этого фермента и в морфогенезе L. edodes (Гарибова и др., 1999а).
По результатам этих исследований сформулированы некоторые об­
щие положения о механизмах плодообразования ксилотрофных базидио­
мицетов. 1. Процесс образования базидиом для ксилосапротрофов свето­
зависим. В отличие от гумусовых сапротрофов, у которых свет не участ­
вует в плодообразовании, у ксилосапротрофов он служит облигатным 
экологическим фактором плодообразования. 2. На начальных этапах фор­
мирования базидиом существенную индуцирующую роль играет темпе­
ратурный (холодовой) стресс. 3. В морфогенезе высших базидиомицетов 
с кантареллоидным типом плодового тела (ксилосапротрофы рода 
Pleurotus, Polyporus и Lentinus) после образования примордиев формиро­
вание базидиом происходит за счет деления клеток. У видов же с агари- 
коидным типом базидиом (ксилотрофы родов Flammulina, Nematoloma, 
Kuehneromyces) этот процесс связан с увеличением размеров клеток при­
мордиев. Это согласуется с полученными ранее данными о разном числе 
стадий и фаз морфогенеза у ксилотрофов и гумусовых сапротрофов (Га- 
рибова, Завьялова, Лекомцева, 1998; Garibova, Zavyalova, Aleksandrova, 
1997). 4. При изучении состава водорастворимых углеводов мицелия кси­
лотрофных видов обнаружено, что в субстратном мицелии (вегетативной 
стадии развития грибов) доминирует глюкоза, а в плодовых телах (гене­
ративная стадия) -  маннит, что, по-ввдимому, связано с протекторным 
действием маннита при холодовом стрессе (Александрова и др., 1998).
Выявление особенностей плодообразования базидиальных макро- 
мицетов из разных экологических групп дает некоторую возможность 
предположить или наметить, хотя бы приблизительно, пути формиро­
вания этих экологических групп, их эволюцию в связи с лесными эко­
системами.
У истоков этих групп, вероятно, должны стоять ксилотрофы, разлага­
ющие древесину -  исходный субстрат, имеющийся в очень больших ко­
личествах. К этому нужно добавить, что древесные растения, дающие 
субстрат для этих грибов, считаются, по палеоботаническим данным и 
филогенетическим исследованиям современных ботаников, более древ­
ней, примитивной жизненной формой у цветковых растений (Тахтаджян,
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1966). Их появление относится к каменноугольному периоду и совпадает 
по времени с предполагаемым появлением базидиальных макромицетов. 
Обильный субстрат для них был накоплен и в предшествующий девон­
ский период, когда появились древовидные споровые растения (папорот­
ники, лепидодендроны и др.), которые составляли вместе с голосемянны­
ми господствующие в растительном мире леса каменноугольного перио­
да (Г рант, 1980).
За ксилотрофами в этой цепочке, вероятно, следуют по времени воз­
никновения подстилочные сапротрофы. Механизм плодообразования 
этих двух групп относительно несложен. Следующая эволюционная сту­
пенька -  почвенные сапротрофы, осуществляющие процессы минерали­
зации гумуса. Они уже оказываются в среде, богатой другими микроорга­
низмами, с которыми вынуждены вступать в сложные взаимоотношения, 
и в результате их плодообразование оказывается облигатно связанным с 
рядом этих микроорганизмов.
Наконец, микоризные грибы -  типичные облигатные симбиотрофы, ве­
роятно, возникшие в тот же каменноугольный период вместе с древесными 
цветковыми растениями и прошедшие длительный путь совместной эволю­
ции с высшими автотрофными растениями, поскольку в почве, где развива­
лась их грибница, они непременно «сталкивались», входили в контакт с 
корнями растений и не могли остаться безразличными к ним. Микоризы 
найдены в тканях корней из верхнекаменноугольных отложений Англии. 
Предполагается, что в подземных частях стеблей более ранних девонских 
псилофигов также присутствовала микориза (Селиванов, 1981).
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Некоторые аспекты мониторинга 
агарикоидных базидиомицетов 
в лесных ценозах Центрального Прикамья
Л.Г. Переведенцева
Изучение взаимодействия организмов между собой и со средой обита­
ния является в настоящее время одним из самых перспективных направле­
ний биологических исследований. Особую значимость приобретают мно­
голетние исследования, позволяющие проследить за изменением взаимоот­
ношений в динамике. Вопросы состояния климаксовых систем, вторичных 
сукцессий и демутационных процессов разработаны на примере высших 
растений. Сведения о поведении макромицетов, в частности, агарикоидных 
грибов, в этих процессах практически отсутствуют. В связи с этим мы пред­
приняли попытку проанализировать динамику видового состава агарикоид­
ных базидиомицетов южно-таежных лесов Пермской области.
Изучение микобиоты Пермской области и входящего в ее состав Ко­
ми-Пермяцкого автономного округа до наших исследований носило фраг­
ментарный характер. Отдельные сведения о грибах можно встретить в ра­
ботах Н.А.Сорокина (1876), С.А.Грюнера (1905), П.В.Сюзева (1898, 1901, 
1911, 1912), Н.А Наумова (1915), Л.А.Лебедевой (1949), где были описа­
ны всего около 50 видов агарикальных грибов.
С 1975 г. нами было начато планомерное изучение грибов Пермской 
области маршрутным и стационарным методами, продолжающееся до на­
стоящего времени. Стационарные исследования проведены на базе заказ­
ника «Верх-Кважва» в Добрянском районе в 10 типах леса и на трассе га­
зопровода к Пермской ГРЭС. Стационарные площади по 1000 м2 были за­
ложены в 1975 г. в ельниках кисличном и приручьевом, березняке разно­
травном, осиннике снытевом, липняке мертвопокровном, сосняках -  ли- 
шайниково-вейниковом, брусничном, чернично-сфагновом и сфагновом. 
Первая серия наблюдений проведена с 1975 по 1977гг. Повторные иссле­
дования на тех же стационарных участках возобновлены почти через 20 
лет -  с 1994 по 1996 гг.
Нами решались следующие задачи.
1. Выявление биоты агарикоидных базидиомицетов отдельных биоге­
оценозов (таксономический и эколого-трофический анализ).
2. Мониторинг изменений микобиоты (соотношение видового состава, 
эколого-трофических групп, доминирующих видов) в различных типах
леса.
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Природные условия района исследований
Пермская область расположена на северо-востоке Восточно-Европей­
ской равнины и прилегающих к ней западных склонах Среднего и Север­
ного Урала. Район исследований находится в подзоне южной тайги Вос­
точно-Европейской провинции лесной зоны. В геологическом отношении 
характеризуется преобладанием пермских коренных пород, выходящих 
местами на поверхность в виде белоснежных гипсов, сероватых доломи­
тов, песчаников. Разнообразие рельефа прослеживается в чередовании 
низменных участков с увалистыми, всхолмленными местностями. Кли­
мат умеренно континентальный. Среднемесячная температура воздуха 
самого холодного месяца -  января -  равна минус 15,7° С. Самым теплым 
месяцем является июль с температурой воздуха плюс 17,9 °С. Количест­
во осадков во многом обусловлено рельефом. За год выпадает в среднем 
550 мм осадков, что позволяет отнести исследуемый район к зоне доста­
точного увлажнения.
Описываемая территория относится к району древних озерно-аллюви­
альных равнин с преобладанием дерново-подзолистых почв легкого меха­
нического состава. Основной тип растительности в Добрянском районе, 
как и во всей области в целом, представлен лесами, в составе которых 
преобладают темнохвойные породы. В этих лесах значительна примесь 
липы в первом ярусе. Специфика флоры и растительности заключается в 
том, что, несмотря на естественную преграду в виде Уральских гор, во 
флоре наблюдается смешение европейских и азиатских видов на пути их 
расселения.
Эколого-ценотическая характеристика стационарных участков
Геоботаническое описание и классификация стационарных участков 
проведены согласно В.Н. Сукачеву и Е.В. Зонну (1961). Латинские назва­
ния растений приводятся по «Флоре СССР» (1934-1964) с учетом «Свода 
дополнений и изменений» к «Флоре СССР» (1973). Изучение микрокли­
мата проводилось по общепринятой методике.
1. Сосняк сфагновый представляет собой облесенное верховое болото, 
коренное сообщество, с разреженным древостоем, возраст которого 60-70 
лет. Состав древостоя 10С+Б, сомкнутость крон 0,4. Через 20 лет эти пара­
метры не изменились. В кустарничково-травяном ярусе появилось много 
видов осок, образующих кочки, между которыми застаивалась вода.
2. Сосняк чернично-сфагновый занимает равнинное плато (коренное 
сообщество). Состав древостоя 10 С, а преобладающий возраст 80-90 лет. 
Доминирующие раньше черника, брусника и голубика остались т ш п п .  у 
стволов деревьев. Произошло интенсивное нарастание сфагновых мхов, 
застаивание воды и развитие разных видов осок.
157
ГРИБНЫЕ СООБЩЕСТВА ЛЕСНЫХ ЭКОСИСТЕМ
3. Сосняк брусничный расположен на дюнных всхолмлениях третьей 
боровой террасы реки Камы, образовался на месте выгоревшего сосново­
го леса. Возраст 60-70 лет. Состав 9С1Б. Сомкнутость крон 0,6. В подро­
сте -  преимущественно Pinus sylvestris. К 1994-1996 гг. увеличилось оби­
лие зеленых мхов, занявших до 80% всей учетной площади.
4. Сосняк лишайниково-вейниковый по размещению аналогичен пре­
дыдущему. Возраст 60-80 лет. Состав 9С1Б. Сомкнутость крон 0,4. Под­
рост образован Pinus sylvestris и изредка Larix sibirica. Если в 1975-1977 гг. 
зеленые мхи встречались пятнами, то через 20 лет они заняли около 30% 
всей площади, потеснив лишайники.
5. Ельник-кисличник расположен на равнинной местности (коренное 
сообщество). Возраст его около 120 лет. Состав 5Е2П2Л1Б. Сомкнутость 
крон 0,7. За 20 лет проективное покрытие травяного яруса увеличилось с 
40 до 70-80%. Древесный ярус остался без изменений.
6. Ельник приручьевой является коренным сообществом долины 
лесной речки Кважвы. Возраст 120-130 лет. Состав древостоя 5ЕЗП2Б. 
Сомкнутость крон 0,5. Подрост образован Picea abies и Abies sibirica. 
Ко 2-му периоду наблюдений проективное покрытие кустарничково- 
травяного яруса увеличилось с 50-60 до 80-90%. Состав древостоя стал 
9Е1П+Б. В лесу много валежника.
7. Липняк мертвопокровный с редким разнотравьем находится на 
склоне холма, представляет пневую поросль на месте вырубленного хвой­
но-широколиственного леса. Возраст 60-70 лет. Состав 8Л2П+Б+Е. Со­
мкнутость крон 0,6. Через 20 лет состав леса почти не изменился, но бо­
лее высоким стал подрост из ели, пихты. Проективное покрытие кустар- 
ничково-травяного яруса составляет в настоящее время 70-80%, и липняк 
мертвопокровный превратился в разнотравно-снытевый.
8. Осинник сньггевый расположен на склоне холма. Вторичный мел­
колиственный лес, образовавшийся на месте вырубки елового леса. Воз­
раст 60-70 лет. Состав ЮОс+Б+Л. Сомкнутость крон 0,5. Подрост ред­
кий, образован Picea abies и Abies sibirica. Проективное покрытие травя­
ного яруса 80-90%. За 20 лет более заметны стали демутационные про­
цессы в этом типе леса.
9. Березняк разнотравный занимает равнинное плато на месте вырубки 
елового леса. Возраст около 70 лет. Состав древостоя 10Б+Е. Сомкнутость 
крон 0,5. В подросте преобладают Picea abies и Abies sibirica. Проективное 
покрытие травяного яруса увеличилось с 50-60% (1975-1977 гг.) до 
80-90% (1994-1996 гг). Произошло сильное развитие подлеска, состояще­
го из малины обыкновенной, жимолости лесной, черемухи обыкновенной.
10. Ольшаник высокотравный расположен в долине лесной речки Кваж­
вы. Возраст 60-70 лет. Состав 80л20с. Сомкнутость крон 0,4. Подрост 
представлен Picea abies и Abies sibirica. Травяной покров сильно развит,
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высота растений достигает 1,5-2 м. К 1994-1996 гг. доминирующая преж­
де крапива двудомная была вытеснена страусником обыкновенным и про­
ективное покрытие травяного яруса уменьшилось до 80 %.
Таксономическая структура агарикоидных базидиомицетов 
исследуемых биогеоценозов
Список видов агарикоидных базидиомицетов расположен по системе, 
принятой М. Мозером, с изменениями и дополнениями зарубежных и оте­
чественных ученых (Коваленко, 1989; Булах, Вассеридр., 1990; Нездойми­
ного, 1996, и др).
В изучаемых биогеоценозах обнаружен разнообразный видовой со­
став агарикоидных грибов (табл. 1). За весь период наблюдений наи­
большее число грибов -  228 видов -  характерно для ельника приручье- 
вого. В целом микобиота еловых и лиственных лесов наиболее разнооб­
разна, чем сосновых.
Т а б л и ц а  1
Количество видов и внутривидовых таксонов в лесных биогеоценозах
Сосновые леса Лиственные леса Ельники
Семейство ли­шай­
ник.
брус­
нич­
ник
чер-
нич-
сфаг.
сфаг-
нов.
берез­
няк
лип­
няк
осин­
ник
оль­
ша­
ник
при­
ручье­
вой
кис­
лич­
ник
Роіурогасеае 3 1 - - 3 5 5 4 2 4
Boletaceae 12 8 3 3 9 4 5 2 8 8
Paxillaceae 2 3 2 1 2 1 1 1 2 2
Gomphidiaceae 1 1 1 1 - - - 1
Hygrophoraceae - 1 - - - 1 - - 2 -
Tricholomataceae 28 37 24 17 60 66 59 60 72 71
Entolomataceae 8 6 3 1 7 8 6 7 6 6
Pluteaceae 1 - 1 - 5 10 10 4 6 8
Amanitaceae 4 5 2 - 8 1 3 5 10 6
Agaricaceae 4 4 - - 9 15 11 10 16 14
Coprinaceae 4 - - - 7 9 14 8 6 3
Bolbitiaceae - - - - 1 5 5 2 4 1
Strophahaceae 3 3 3 2 17 12 12 13 14 13
Crepidotaceae - - - - 2 4 5 4 3 4
Cortinariaceae 38 34 21 20 41 26 36 22 41 24
Russulaceae 24 24 9 9 34 21 15 15 35 23
Воего:1975-1996 гг. 132 127 69 54 205 188 187 157 228 187
Общим для всех типов леса является преобладание видов из семейств -  
Tricholomataceae, Cortinariaceae, Russulaceae. В сосняках велика доля гри­
бов сем. Boletaceae, а в лиственных лесах и ельниках довольно много видов
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сем. Agaricaceae, Strophariaceae. Исключительно во всех лесах в оба пери­
ода исследований присутствовали такие виды грибов, как Paxillus involutus, 
Laccaria laccata, Micromphale perforans. Во всех ценозах «постоянными», 
то есть встречающимися ежегодно в течение всего периода исследований, 
было от 6 (сосняк чернично-сфагновый) до 27 (ельник приручьевой) видов 
грибов. Доля таких видов от всей микобиоты ценоза составляла от 5 (осин­
ник) до 20% (сосняк сфагновый). Чаще всего постоянных видов было око­
ло 10%. В сосняке лишайниково-вейниковом это были преимущественно 
микоризные грибы, а в остальных типах леса преобладали другие эколого­
трофические группы грибов.
Одним из ведущих факторов, обеспечивающих существование и разви­
тие базидиом агарикоидных грибов, является режим влажности. Как пока­
зали исследования, в пределах одной формации условия увлажнения явля­
ются определяющим фактором в видовом разнообразии грибов. В связи с 
этим видовой состав грибов в биогеоценозах со сходным режимом влажно­
сти довольно близок. Например, микобиота сосняка сфагнового имеет мно­
го общего с микобиотой сосняка чернично-сфагнового.
По степени условий увлажнения изученные сосняки можно располо­
жить в экологический ряд, положив в основу величину R/N, используе­
мую некоторыми исследователями при ординации сообществ (Комарова, 
1971), где N -  количество общих видов, R -  «расстояние» между фитоце­
нозами, величина, обратная индексу общности.
По отношению к наименее увлажненному сосняку лишайниково-вей- 
никовому все остальные типы леса можно представить в виде следующе­
го ряда:
Сосняк Сосняк Сосняк чернич­ Сосняк
лишайниковый брусничный "7 но-сфагновый сфагновый
1975-1977гг. R/N=l,l R/N=4,8 R/N= 8,3
1975-1996гг. 0,7 3,1 4,2
Возрастание отношения R/N свидетельствует об увеличении влажнос­
ти и различии микобиоты указанных сосняков с микобиотой сосняка ли- 
шайниково-вейникового. Эго объясняется тем, что агарикоидные грибы 
предъявляют неодинаковые требования к влажности субстрата. Отмечен­
ная тенденция сохранилась и через 20 лет, только более резко проявилось 
отличие микобиоты сосняка лишайниково -вейникового и сосняка чер­
нично-сфагнового в связи с заболачиванием последнего. Однако при 
сравнении микобиоты за весь период исследований мы наблюдали ниве­
лирование различий между микобиотой сравниваемых биогеоценозов,
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что подтверждается более низкими значениями величины R/N. Большин­
ство видов являются мезофилами, развивающимися при влажности субст­
рата 25 -  40%. Некоторые виды способны развиваться в ксерофитных ус­
ловиях, при низкой влажности. Такими видами в наших условиях являют­
ся Macrolepiota excoriata, Marasmius oreades, M. scorodonius, 
Hygrophoropsis aurantiaca, Pleurotus ostreatus.
Гигрофилы -  обитатели влажных мест. К ним относятся сапротрофы 
на мхах -  бриофилы. Особо следует сказать об обитателях сфагновых бо­
лот. Известно, что высшие растения сочетают ксероморфные и гигро- 
морфные признаки в условиях пониженных температур почвы и недо­
статка азота, повышенной кислотности и быстрого роста сфагновых мхов. 
На сфагновых болотах, поросших лесом (сосновым, еловым), встречается 
примерно одинаковый видовой состав агарикоидных грибов, что отмеча­
ли многие исследователи. Грибы -  обитатели сфагновых болот, немного­
численны. В основном это такие виды, как Hypholoma udum, Н. elongatum, 
Galerina paludosa, Russula paludosa, R. emetica, Lactarius helvus и некото­
рые другие. У перечисленных видов грибов должен иметься ряд приспо­
собительных признаков к окружающим условиям. Прежде всего, это спо­
собность к увеличению массы мицелия, что позволяло бы находиться ему 
на определенном уровне на фоне быстрого роста сфагновых мхов. Мико­
ризные грибы с крупными базидиомами (Russula paludosa, R. emetica, 
Lactarius helvus) приспособились к существованию в переувлажненных 
местах обитания, возможно, за счет особого строения мякоти плодовых 
тел, имеющих рыхло расположенные гнезда сфероцигов. Вероятно, они 
выполняют ту же самую функцию запаса воздуха, что и аэренхима у выс­
ших растений.
Некоторые виды грибов, например Lactarius rufus, являются толерант­
ными по отношению к влажности субстрата и могут расти, как в засуш­
ливых, так и в переувлажненных местах обитания.
Эколого-трофические группы грибов лесных биогеоценозов
Эколого-трофические группы грибов лесных ценозов весьма разнооб­
разны и представлены микоризообразователями, ксилофилами, подсти­
лочными и гумусовыми сапротрофами, бриофилами, гербофилами, ко- 
профилами и микофилами.
Как показали исследования, почти во всех типах леса по видовому со­
ставу, преобладали микоризообразователи, ксилофилы и подстилочные 
сапротрофы (рис. 1). В сосняках микоризные грибы составляют более 50% 
от общего числа видов. Доля подстилочных сапротрофов колеблется от 
17 (сосняк сфагновый) до 27% (сосняк брусничный). Ксилофилы в этих 
лесах занимают не более 13%. Несколько иная картина складывается в
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ельниках и лиственных лесах. Микоризных грибов (43-44%) больше все­
го в березняке и ельнике приручьевом, а в остальных типах леса их содер­
жится около 30%.
Количество ксилофилов колеблется от 22 до 28%. Больше всего их 
отмечено в липняке и осиннике, где они поселяются преимущественно 
на отпаде осины и липы. Подстилочных сапротрофов примерно столько 
же -  24-31%. Количество гумусовых сапротрофов достигает максимума 
в липняке, осиннике, ольшанике (10-20%), где довольно быстро идет 
накопление органических веществ. Бриофилы во всех типах леса немно­
гочисленны, за исключением сосняков -  сфагнового и чернично-сфаг­
нового.
Мониторинг изменений биоты агарикоидных 
базидиомицетов в лесных ценозах
Прежде чем обсуждать трансформацию микобиоты лесных ценозов, 
остановимся на характеристике изменений высших растений. Как пока­
зали исследования, через 20 лет в изучаемых типах леса не произошло 
заметной смены состава древесных растений. Увеличился только их 
возраст и высота подроста. Кустарничково-травяной ярус претерпел не­
которые изменения не столько по видовому составу, сколько по степе­
ни развития. Так, проективное покрытие травяного яруса увеличилось в 
ельнике-кисличнике, ельнике приручьевом, березняке разнотравном и 
особенно в липняке мертвопокровном. В ольшанике, наоборот, проек­
тивное покрытие травяного яруса несколько уменьшилось за счет вы­
теснения страусником обыкновенным крапивы двудомной. В связи с за­
болачиванием и застоем воды в сосняке сфагновом появились разные 
виды осок. В сосняке чернично-сфагновом по этой же причине наблю­
далось изреживание кустарничково-травяного яруса: черника и голуби­
ка стали расти только около стволов деревьев, появились осоки. Во всех 
типах леса наблюдалось более интенсивное развитие мохового покрова. 
В сосняке вейниково-лишайниковом зеленые мхи заметно потеснили 
напочвенные лишайники, в сосняках сфагновом и чернично-сфагновом 
продолжалось интенсивное нарастание сфагновых мхов. Сравнивая в 
различных типах леса видовой состав высших растений 1-го наблюде­
ния (1975-1977гг.) со 2-м (1994-1996гг.), мы не отмечаем резких отли­
чий во флористическом составе. Индексы общности (по Жаккару) ока­
зались довольно высокими (табл.2.).
Наименьший индекс общности, равный 69, свойствен соснякам -  
брусничному и сфагновому. Меньше всего подвергся изменениям видо­
вой состав высших растений в сосняке вейниково-лишайниковом и ель­
нике приручьевом (J=96 и 91 соответственно).
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Т а б л и ц а  2
Количество видов и индексы общности по высшим растениям 
между 1-м и 2-м наблюдениями
Сравниваемые
показатели
Сосновые леса Лисп енные леса Ельи ики
ли­
шай­
ник.
брус­
нич­
ник
чер-
нич-
сфаг.
сфаг-
нов.
берез­
няк
лип­
няк
осин­
ник
оль­
ша­
ник
при­
ручье­
вой
кис­
лич­
ник
Количество видов 
в 1975-1977 гг. 27 33 16 12 45 37 35 52 64 45
Количество видов 
в 1994-1996 гг. 26 26 17 15 30 33 31 42 64 39
Индексы общности 
по Жаккару 96 69 83 69 70 84 83 77 91 79
В остальных типах леса индексы общности колебались от 70 (березняк 
разнотравный) до 84 (липняк мертвопокровный).
Таким образом, на фоне относительной стабильности видового соста­
ва высших растений в различных типах леса наиболее устойчивым оказа­
лось климаксовое сообщество -  ельник приручьевой, а также сосняк ли­
шай никово-вейниковый.
Сравнивая биогеоценозы между собой по видовому составу высших 
растений, мы обнаружили, что индекс общности наиболее высок был в 
1975-1977 гг. между осинником и липняком. Довольно близки между со­
бой по флористическому составу ельник-кисличник и ельник приручьевой, 
березняк, липняк; а также ельник приручьевой и ольшаник; липняк и берез­
няк; осинник и березняк. Остальные сравниваемые пары лесов имели ин­
дексы общности менее 50. Наименьшие индексы (от 2 до 4) характерны для 
сосняка сфагнового и всех исследуемых ценозов, за исключением сосновых 
лесов. Во 2-й период наблюдений сложилась аналогичная ситуация.
Следует обратить внимание на некоторые особенности. Так, березняк 
по составу растений стал ближе к ельнику-кисличнику. Липняк также 
сблизился с березняком. В результате заболачивания сосняков сфагново­
го и чернично-сфагнового индекс общности по высшим растениям возрос 
до 68. Более интенсивное развитие зеленых мхов в сосняке лишайниково- 
вейниковом и сосняке брусничном привело к сближению их флористиче­
ского состава. Таким образом, по высшим растениям сосновые леса зна­
чительно отличаются от лиственных и еловых. Видовой состав растений 
ельников довольно близок к березняку.
Отмеченные изменения в разной степени отразились на видовом составе 
агарикоидных базидиомицетов. Полагая, что мицелий грибов не всегда спо­
собен образовывать баз идиомы, по которым ведется учет видового разнооб­
разия, мы суммировали для каждого типа леса число видов, обнаруженных
164
Микологические исследования
в 1-й и во 2-й сериях наблюдений. В целом число видов грибов в разных ти­
пах леса за 2-й период наблюдений изменилось (табл. 3).
Т а б л и ц а  3
Количество видов грибов и индексы общности между 1-м и 2-м наблюдениями
Сравниваемые
показатели
Сосновые леса Лиственные леса Ельи ики
ли­
шай­
ник.
брус­
нич­
ник
чер-
нич,-
сфаг.
сфаг-
нов.
берез­
няк
лип­
няк
осин­
ник
оль­
ша­
ник
при­
ручье­
вой
кис­
лич­
ник
1975-1977 гг. 85 101 61 45 154 140 135 106 179 136
1994-1996 гг. 90 86 31 41 135 131 131 121 164 137
За весь период 
1975-1996 гг. 132 127 69 54 205 188 187 157 228 187
Индексы общности 
по Жаккару 33 47 33 59 41 44 42 45 50 46
Как видно из данных табл. 3, во второй период наблюдений количе­
ство видов грибов в ельнике-кисличнике осталось почти прежним. В не­
которых ценозах произошло уменьшение видового разнообразия грибов. 
Так, на 30 видов стало меньше в сосняке чернично-сфагновом, что, веро­
ятно, связано с заболачиванием. На 19 видов стало меньше в березняке, 
на 15 -  в сосняке брусничном и ельнике приручьевом, на 9 -  в липняке, 
что мы связываем с более интенсивным развитием травяного покрова в 
указанных типах леса, отрицательно влияющего на развитие базидиом 
агарикоидных грибов. Наоборот, сокращение проективного покрытия 
травяного яруса в ольшанике привело к увеличению микобиоты на 15 ви­
дов. Благотворно отразилось повышение влажности и появление зеленых 
мхов на микобиоту сосняка лишайникового, где было обнаружено на 
5 видов больше, чем в 1-й период наблюдений. Сопоставляя данные по 
двум периодам наблюдений, следует обратить внимание, что ежегодно 
появляется от 16 до 67% всей микобиоты. Не было случая, чтобы в ка­
кой-либо благоприятный год для развития грибов появилось больше ви­
дов, чем суммарное количество хотя бы за трехлетний период исследова­
ний. Появление базидиом грибов имеет волнообразный характер, регу­
лируемый эндогенными и экзогенными факторами. В биогеоценозах с 
оптимальными экологическими условиями определяющим фактором бу­
дет являться трофическая база, позволяющая появляться какому-то опре­
деленному числу видов грибов. У других видов грибов не образуются ба- 
зидиомы, но мицелий остается, видимо, в жизнеспособном состоянии, 
образуя плодовые тела в последующие годы. Трудно представить то раз­
нообразие мицелиев, которое находится в покоящемся состоянии. На­
пример, в период сильных дождей в сосняке лишайниково-вейниковом
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появились базидиомы Lactarius helvus -  обитателя переувлажненных со­
сняков. Напротив, жарким летом в Добрянском районе был обнаружен 
представитель более южных регионов -  Boletus luridus, как свидетельст­
во господствовавших ранее на этой территории широколиственных лесов. 
Таким образом, суммарное количество видов грибов за оба периода на­
блюдений возросло повсеместно. Произошло это за счет появления бази­
диом новых видов грибов. Если принять видовой состав грибов 1-го пе­
риода за 100%, то общий список видов за 20 лет увеличился больше все­
го, на 55%, в сосняке лишайниковом. Далее, на 48% возросло количество 
видов в ольшанике высокотравном. В сосняках брусничном, сфагновом и 
чернично-сфагновом количество видов повысилось на 13-20%. В ельни­
ках и лиственных лесах увеличение микобиоты по отношению к 1-му пе­
риоду колебалось от 27% в ельнике приручьевом до 39 % в осиннике сны- 
тевом. Таким образом, мы наблюдали почти равномерное увеличение 
числа видов грибов как в климаксовых сообществах (ельники), так и в це­
нозах, где наблюдаются демутационные процессы (вторичные листвен­
ные леса). Наибольшее количество видов грибов в оба периода наблюде­
ний отмечено для ельника приручьевого, а наименьшее их число свойст­
венно соснякам сфагновому и чернично-сфагновому.
Как видно из данных табл. 3, наиболее стабильной оказалась микоби­
ота сосняка сфагнового (индекс общности равен 59), так как сфагновые 
мхи оказывают сильное средообразующее действие. Существенным из­
менениям подверглась микобиота сосняка лишайникового и сосняка чер­
нично-сфагнового (J= 33 в обоих ценозах). Как уже отмечалось, повыше­
ние влажности привело к появлению новых видов в первом и исчезнове­
нию базидиом многих видов во втором типе леса. В целом же индексы 
общности по грибам в 2-3 раза ниже, чем по высшим растениям, а реак­
ция на меняющиеся условия среды оказалась почти одинаковой во всех 
сообществах. Установив видовое разнообразие грибов в разных типах ле­
са, мы провели сравнение их (табл. 4). В соответствии с данными, приве­
денными в таблице, в 1-й период наблюдений наибольшее сходство обна­
руживалось между ельником-кисличником и ельником приручьевым, 
между обоими ельниками и березняком, а также между осинником и лип­
няком. Среди сосняков наибольшее сходство имеется между сосняками 
со сходным режимом увлажнения: сосняком сфагновым и чернично-сфаг­
новым, сосняком брусничным и лишайниково-вейниковым. Наименьшее 
сходство характерно для сосняка сфагнового и липняка, а также сосняка 
сфагнового и осинника. Анализируя видовой состав грибов в целом за 
весь период наблюдений оказалось, что индексы общности повсеместно 
возросли (табл. 4). Следует отметить, что индексы по грибам между ис­
следуемыми лесами в большинстве случаев выше, чем по высшим расте­
ниям. Особенно это заметно при сравнении сосняков с лиственными и
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еловыми лесами. Сосняки лишайниковый и брусничный имеют индексы 
общности по грибам с лиственными лесами и ельниками примерно в два 
раза больше, чем по высшим растениям.
Вышеизложенное свидетельствует о том, что грибы обладают более ши­
рокой экологической амплитудой, образуя так называемый мицелиальный 
континуум, соединяя между собой отдельные биогеоценозы в единое целое.
Эколого-трофические группы грибов в течение исследуемого периода 
также претерпели изменения. Сравнивая видовой состав микоризных гри­
бов в 1-й и во 2-й периоды наблюдений, следует отметить, что в сосняках 
сфагновом и чернично-сфагновом количество видов микоризных грибов 
практически не изменилось, чего нельзя сказать о других биогеоценозах, 
где через 20 лет произошло уменьшение их видового состава (рис.2).
Т а б л и ц а  4
Индексы общности мнкобиоты изучаемых сообществ
Сравниваемые
показатели
Сосновые леса Лиственные леса Ельники
ли­
шай­
ник.
брус­
нич­
ник
чер-
нич-
сфаг.
сфаг­
новый
берез­
няк
лип­
няк
осин­
ник
оль­
ша­
ник
при­
ручье­
вой
кис­
лич­
ник
Ельник- 23 26 14 9 45 37 32 42 49
кисличник 19 26 15 8 46 36 28 40 47 X
Ельник 27 28 15 10 46 35 31 37
приручьевой 23 28 15 9 45 33 27 37 X
Ольшаник 15 17 11 7 43 36 38
14 16 11 7 40 32 31 X
Осинник 14 18 9 4 38 52
12 17 9 4 33 46 X
Липняк 15 19 9 4 36
13 19 И 5 40 X
Березняк 25 25 14 9
21 27 14 8 X
Сосняк 12 17 50
сфагновый 11 14 45 X
С. чернично­ 17 23
сфагновый 15 20 X
Сосняк 46
брусничный 42 X
П р и м е ч а н и е .  Цифры вверху -  индексы за весь период наблюдений (1975-1996гг.), 
цифры внизу -  индексы за 1975-1977 гг.
Особенно это касается лиственных лесов -  липняка и осинника. Ис­
ключение составляет сосняк лишайниково-вейниковый, где произошло 
изменение соотношения видового состава трофических групп грибов в 
сторону увеличения микоризообразователей.
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Через 20 лет почти во всех исследуемых биогеоценозах возросло ко­
личество ксилофилов. Это явление особенно заметно в липняке. Напро­
тив, в сосняке лишайниково-вейниковом и сосняке чернично-сфагновом 
биота дереворазрушающих грибов сократилась (в процентном отношении 
ко всей микобиоте ценоза за исследуемый период).
Группа подстилочных сапротрофов во всех изучаемых биогеоценозах 
подверглась наименьшей трансформации в сравнении с остальными тро­
фическими группами агарикоидных базидиомицетов. Рассматривая изме­
нение соотношения трофических групп грибов по периодам наблюдений, 
отметим, что в сосняках, за исключением сосняка брусничного, количест­
во видов подстилочных сапротрофов сократилось (рис. 3) В других типах 
леса число видов этой трофической группы грибов увеличилось. Особен­
но заметное увеличение количества подстилочных сапротрофов наблюда­
лось в сосняке брусничном и осиннике снытевом.
%
□ 1975-1977 гг. Ш 1994-1996 гг.
Рис. 3. Динамика числа видов подстилочных сапротрофов в разных типах 
леса ( % от общего количества)
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При сравнении индексов общности, вычисленных для эколого-трофи- 
ческих групп между 1-ми 2-м наблюдениями, видно, что они значитель­
но выше для некоторых групп грибов, чем для микобиоты в целом. Как 
видно из данных табл. 5, состав микоризных грибов мало изменился в 
ельнике приручьевом и сосняке сфагновом, так как индекс общности бо­
лее 50%. Больше всего он трансформировался в липняке, осиннике, со­
сняках чернично-сфагновом и лишайниковом (индекс общности 23,27, 32 
и 33 соответственно), что, вероятно, связано с интенсивным развитием 
мохового и травяного покрова в этих лесах. Состав ксилофилов оказался 
более стабильным в сосняке сфагновом, липняке и ельнике приручьевом.
Т а б л и ц а  5
Индексы общности микобиоты между 1-м и 2-м наблюдениями
Сравниваемые показатели
Сосновые леса Лиственные леса Ельники
ли­
шай­
ник.
брус­
нич­
ник
чер-
ннч-
сфаг.
сфаг-
нов.
бе­
рез­
няк
лип­
няк
осин
ник
О Л Ь
ша-
ннк
при­
ручье­
вой
кис­
лич­
ник
Микоризообразователи 33 47 32 62 46 23 27 44 51 37
Ксилофилы 18 38 13 50 36 51 48 41 45 51
Подстилочные сапротрофы 46 54 29 44 43 55 56 50 58 56
Гумусовые сапротрофы - - - 36 55 41 25 38 33
Микобиота в целом 33 47 33 59 41 44 42 45 50 46
Интересная особенность была отмечена в отношении подстилочных 
сапротрофов. Эта группа грибов оказалась наиболее стабильной почти во 
всех типах леса. По подстилочным сапротрофам отмечены высокие ин­
дексы общности от 43 (березняк) до 58 (ельник приручьевой).
Исключение составляет сосняк чернично-сфагновый, где индекс общ­
ности между 1-ми 2-м наблюдениями равен всего 29. По-видимому, ме­
няющиеся условия увлажнения, сукцессионные процессы, происходящие 
в лесах, в меньшей мере влияют на разнообразие этой экологической 
группы грибов. Первостепенное значение для них имеет наличие соответ­
ствующего питающего субстрата. Анализируя сходство микоризообразу­
ющих грибов разных типов леса, мы установили, что более близки по ви­
довому составу микоризные грибы сосновых лесов со сходным режимом 
влажности. Индекс общности по микоризным грибам между сосняком ли­
шайниковым и сосняком брусничным увеличился по сравнению с 1-м пе­
риодом наблюдений и равняется 52.
Аналогичные изменения отмечены и между сосняком сфагновым и со­
сняком чернично-сфагновым. Сравнивая микоризные грибы сосняков с ми­
коризными грибами других типов леса, мы обнаружили наибольшее сход­
ство с ельниками и березняком, что можно объяснить наличием березы во
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всех типах леса и широким набором ее грибных симбионтов. Довольно спе­
цифичны микоризные грибы переувлажненных сосняков, так как с други­
ми типами леса у них наблюдается наименьшее сходство, варьирующее от 
9 до 19. Исключение составляет сосняк чернично-сфагновый, имеющий 
большее сходство с сосняком брусничным (J = 24). Среди лиственных ле­
сов высок индекс общности между осинником и липняком (54). В других 
случаях они примерно одинаковы между собой и равняются 35-38. Следу­
ет отметить, что через 20 лет индексы общности между микоризными гри­
бами лиственных лесов не намного, но стали выше Видовой состав мико­
ризных грибов ельника приручьевого обнаруживает много общих черт с 
микоризными грибами ельника-кисличника и березняка. Сходство между 
ельниками и сосняками (за исключением переувлажненных) примерно та­
кое же, как и с лиственными лесами, но с течением времени по мере выяв­
ления всех мицелиев грибов оно чаще всего становится выше. Эго свиде­
тельствует о большой роли условий увлажнения в распределении микориз­
ных грибов по лесным ценозам. Подтверждением этому служит повыше­
ние индексов общности по микоризным грибам через 20 лет между сосня­
ком лишайниковым и всеми изучаемыми экосистемами вследствие разви­
тия в нем зеленых мхов и повышения влажности. В лесах со средним режи­
мом влажности наибольшее значение для видового разнообразия микори- 
зообразователей имеет тип формации. Наличие деревьев, обладающих уз­
коспециализированными симбиотрофами (лиственница сибирская), созда­
ют специфический аспект микоризных грибов. Как показали исследования, 
в разных типах леса с течением времени намечается тенденция сближения 
видового состава микоризных грибов.
Как уже отмечалось, подстилочные сапротрофы в лесных экосистемах 
являются наиболее стабильными из всех других экологических групп 
грибов. Их видовой состав мало изменяется с течением времени. Сравни­
вая биоту подстилочных сапротрофов разных типов леса, мы обнаружи­
ли, что наиболее высокие индексы общности характерны, как и для мико­
ризных грибов, для осинника и липняка (55), ельника-кисличника и ель­
ника приручьевого (54). Сосновые леса отличаются невысокими значени­
ями индексов по подстилочным сапротрофам с другими типами леса. Но 
между сосняками со сходными условиями увлажнения индексы общнос­
ти по этой группе грибов довольно высоки (сосняк сфагновый / чернич­
но-сфагновый -  J = 44; сосняк лишайниковый / брусничный -  J = 40). В 
целом же сосновые леса по подстилочным сапротрофам ближе к ельни­
кам и березняку. Лишь сосняк сфагновый, обладая небольшими запасами 
подстилки и бедным видовым составом подстилочных сапротрофов, име­
ет с сосняками более высокие индексы общности, чем с другими типами 
леса. Среди лиственных лесов индексы общности по подстилочным са­
протрофам примерно в два раза выше, чем среди сосновых. Наиболее
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близки они между собой и имеют много общих черт с еловыми лесами. 
По результатам исследований можно предположить, что видовой состав 
подстилочных сапротрофов в большой степени зависит от качественной и 
количественной характеристики подстилки и условий увлажнения. Воз­
раст древостоя почти не оказывает влияния на биоту подстилочных са­
протрофов.
Видовой состав ксилофилов обусловлен наличием питающего субст­
рата, условиями увлажнения в фитоценозах. Смена видового разнообра­
зия ксилофилов происходит также в результате сукцессионного разложе­
ния древесины. В связи с этим с течением времени возможна трансфор­
мация биоты ксилофилов в экосистемах. Почти одинаково происходит 
смена ксилофилов в ельниках и березняке, а также в осиннике и липняке, 
так как индексы общности между указанными типами леса довольно вы­
сокие и равняются 51-57. За 20-летний период видовой состав ксилофи­
лов ельников и березняка стал почти одинаковым. То есть для ксилофи­
лов не имеет значения тип сообщества. Самое главное, что обеспечивает 
разнообразие биоты ксилофилов -  это наличие соответствующего субст­
рата на разных стадиях разложения и оптимальный гидротермический ре­
жим. Довольно высоки индексы общности по ксилофилам в лиственных 
лесах между собой и с ельниками. Среди сосновых лесов наиболее близ­
ки по видовому составу ксилофилов сосняк лишайниковый и сосняк брус­
ничный, а также отмеченные сосняки и березняк. Большое значение в 
этом явлении играет, видимо, присутствие березы повислой. Наименьшее 
сходство проявляется между сосновыми лесами и другими лиственными 
лесами: липняком, осинником и ольшаником. Особенно низкие значения 
индекса общности отмечены для сосняка сфагнового и всех изучаемых 
типов леса.
Гумусовые сапротрофы встречались в сосновых лесах в небольшом 
числе, поэтому мы сравнивали их видовой состав в ельниках и листвен­
ных лесах. Как оказалось, индексы общности по гумусовым сапротрофам 
за весь период исследований имеют довольно высокие значения между 
всеми типами леса. Наибольшие индексы отмечены между ельником-кис­
личником и липняком (52), а также между ним и ольшаником (47); меж­
ду ельником приручьевым и ольшаником (45). Между другими сравнива­
емыми парами ценозов значения индексов колебались от 26 (липняк / бе­
резняк) до 41 (ольшаник / осинник).
Доминирующие виды грибов
О доминировании тех или иных видов грибов можно судить лишь по 
появляющимся базидиомам -  их количеству и биомассе. Образование пло­
довых тел грибов связано с совокупностью различных факторов: наличием
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достаточного количества субстрата, оптимальной температурой, влажнос­
тью воздуха и почвы, метеорологическими условиями предыдущих месяцев 
и даже лет, а также индивидуальными особенностями развития грибов. По­
этому количество базидиом и их биомасса не дают правильного представле­
ния о количестве имеющегося мицелия в субстрате. Но, на напт взгляд, эти 
показатели свидетельствуют об активности мицелия, об оптимальных усло­
виях, складывающихся для массово развивающихся грибов. Действительно, 
с течением времени в каждом типе леса выявляется все большее количество 
находящегося мицелия, и создается впечатление, что существует незначи­
тельная разница между различными биогеоценозами, особенно со сходным 
режимом увлажнения. Однако у каждого типа леса имеется свой микологи­
ческий «облик», по которому сосновые леса отличаются от лиственных, ело­
вых и других типов леса. Такой аспект во многом складывается благодаря 
грибам, доминирующим либо по количеству базидиом, либо по их биомас­
се, либо по обоим показателям в совокупности. Поэтому видовой состав до- 
минантов мы считаем важным показателем микологической характеристи­
ки биогеоценозов. Смена доминирующих отдельных видов и эколого-тро- 
фических групп может свидетельствовать о сукцессионных процессах, про­
исходящих в ценозах, об устойчивости тех или иных вцдов к изменению ме­
теорологических факторов, об их экологической валентности. К доминиру­
ющим видам нами отнесены лишь те, которые имели индекс доминирова­
ния, равный или более 5, что составляет 5% и более от общего числа плодо­
вых тел или их биомассы. Как показали исследования, видовой состав доми- 
нантов довольно обширен и исчисляется за шесть лет наблюдений в десяти 
типах леса 127 видами, относящимися к 44 родам и 13 семействам. В 
1975-1977 гг. был отмечен 81 вид, а в 1994—1996гг. их обнаружено немного 
больше -  85 видов доминантов (табл. 6).
Т а б л и ц а  б
Таксономическая характеристика доминирующих видов грибов
Семейство Род Кол-во видов 1975-1996 гг.
В том числе
в 1975-1977 it. в 1994-1996 гг.
Agaricus 2 2 1
Agaricaceae Cystoderma 3 _ 3
Lepiota 2 2 1
Amanitaceae Amanita 3 1 2
Boletus 2 2
Leccinum 2 2 _
Boletaceae Suillus 3 3 2
Tylopilus 1 . 1
Xerocomus 2 2 2
Coprinaceae CoprinusPsathyrella
2
4
2
1 4
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О к о н ч а н и е  т а б л .  6
Cortinariaceae
Cortinarius
Galerina
Gymnopilus
Hebeloma
Inocybe
Rozites
16
2
2
2
9
1
7
1
1
1
5
1
12
2
1
2
7
Crepidotaceae Crepidotus 1 - 1
Entolomataceae Entoloma 3 1 3
Paxillaceae Paxillus 1 1 1
Pluteaceae PluteusVolvariella
2
1
1
1
1
Polyporaceae Polyporus
Pleurotus
1
2
1
1 2
Russulaceae Lactarius
Russula
7
14
7
13
3
8
Strophariaceae
Hypholoma
Kuehneromyces
Pholiota
Stropharia
Tubaria
4
1
2
1
1
1
1
1
3
1
2
Tricholomataceae
Armillaria
Cantharellula
Clitocybe
Collybia
Laccaria
Lepista
Marasmius
Melanoleuca
Uicromphale
Mycena
Oudemansiella
Tephrocybe
Tricholoma
1
1
6
3
1
2
3 
1 
1
4 
1 
1
3
1
4
3
1
3 
1 
1
4
1
1
1
2
2
1
2
3
1
3
1
1
2
Всего 127 81 85
Как видно из данных таблицы, больше всего доминирующих грибов 
в тех семействах, которые наиболее распространены в лесных ценозах: 
Tricholomataceae, Cortinariaceae, Russulaceae. Наиболее широко пред­
ставлены такие роды, как Cortinarius, Russula, Lactarius, ІпосуЪе, 
Clitocybe. В перечисленных родах содержится от 6 до 16 видов грибов. 
В остальных 39 родах находится от 1 до 4 видов. Следует отметить, что 
к доминантам отнесены 28 видов, преобладающих по количеству бази­
диом, и 39 видов, преобладающих по биомассе. Через 20 лет произош­
ли некоторые изменения в составе доминирующих видов. Так, увели­
чилось количество видов родов Cortinarius, Inocybe, Cystoderma, 
Psathyrella, Entoloma, Hypholoma. В основном это виды, имеющие
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небольшие размеры и доминирующие по количеству плодовых тел. На­
оборот, многие виды с крупными базидиомами исчезли из числа доми- 
нантов. К 1994-1996 гг. в исследуемых лесных ценозах перестали 
встречаться в виде доминантов грибы родов Boletus, Leccinum.
Меньше стало грибов родов Suillus, Lactarius, Clitocybe. На первый 
взгляд кажется, что количество доминантов довольно большое. Однако, 
если сопоставить данные по биогеоценозам, то окажется, что в изучаемых 
типах леса в 1-й и 2-й периоды наблюдений доминировали от 7 до 20 ви­
дов грибов. Если рассмотреть состав доминантов по отдельным годам, то 
эти показатели будут еще ниже -  от 2 до 10 видов грибов (табл. 7). Доми­
нирующие виды грибов в большинстве случаев составляют более 50% от 
биомассы всех грибов за сезон на стационарном участке.
Т а б л и ц а  7
Количество видов грибов, доминирующих по биомассе, 
и их доля от общей биомассы грибов за сезон
Годы
наблю­
дений
Сосновые леса Лиственные леса Ельники
ли­
шай­
ник.
брус­
нич­
ник
черн,-
сфагн.
сфаг-
нов.
берез­
няк
лип­
няк
осин­
ник
оль­
ша­
ник
при­
ручье­
вой
кис­
лич­
ник
1975A 3 3 5 3 5 3 5 6 6 7
В 61 88 93 91 72 80 68 67 47 66
1976A 6 6 3 3 8 8 6 4 4 7
В 85 93 84 92 69 70 61 69 52 55
1977А 5 5 3 4 6 6 8 6 4 6
В 83 63 88 93 61 66 53 72 49 66
1994А 6 5 4 4 6 2 8 4 2 5
В 67 57 89 75 67 75 72 78 47 80
1995А 5 4 5 5 6 3 5 6 3 5
В 66 80 82 84 58 64 65 73 39 69
1996А 5 5 4 5 7 4 6 7 4 5
В 72 64 92 79 69 65 54 76 60 72
П р и м е ч а н и е .  А -  количество доминирующих видов грибов; В -  биомасса доминантов 
(% от биомассы всей микобиоты за сезон).
В олиготрофных местах обитания (сосняки -  сфагновый, чернично­
сфагновый) биомасса 3-5 доминантов может достигать 93%. Количест­
во доминирующих видов, а также доля их биомассы от биомассы всей 
микобиоты может служить показателем благополучия экологической 
обстановки в биогеоценозе. По этому признаку ельник приручьевой
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оказывается наиболее благоприятным для роста и развития агарикоид­
ных грибов.
Количество видов грибов, доминирующих по числу базидиом, также 
невелико и варьирует в разные годы наблюдений и в различных биогео­
ценозах от 2 до 8 видов (табл. 8).
Т а б л и ц а  8
Количество видов грибов, доминирующих по числу базидиом, 
и их доля от общего числа грибов за сезон
Годы
наблю­
дений
Сосновые леса Лиственные леса Ельники
ли­
шай­
ник.
брус­
нич­
ник
черн-
сфагн.
сфаг-
нов.
берез­
няк
лип­
няк
осин­
ник
ольша­
ник
при­
ручье­
вой
кис­
лич­
ник
1975А 
В
3 4 4 5 6 6 6 3 1 6
66 81 81 99 76 87 70 67 5 72
1976А
В
4 6 2 5 5 3 6 4 5 5
72 60 84 92 69 68 69 55 33 51
1977А
В
7 6 2 3 4 3 8 4 4 3
82 40 91 88 60 57 72 62 42 72
1994А 
В
4 6 5 2 6 5 4 5 6 5
60 60 97 71 61 71 74 72 62 77
1995А
В
4 7 4 3 4 3 4 7 4 4
72 75 96 86 73 59 74 75 61 78
1996А 
В
3 6 3 2 4 7 4 4 3 5
72 55 94 76 70 58 59 44 72 74
П р и м е ч а н и е .  А -  количество доминирующих видов грибов; В -  количество базидиом 
доминантов (% от численности всей микобиоты за сезон).
По численности базидиом среди доминантов наблюдается та же самая 
тенденция, что и по биомассе. В олиготрофных местах обитания домини­
рующие виды грибов составляли до 99% (сосняк сфагновый, 1975г.) чис­
ленности всех базидиом грибов, собранных за сезон в данном типе леса. 
В других биогеоценозах эти цифры сильно варьируют, но наиболее низ­
кие значения отмечены для ельника приручьевого. Если рассмотреть 
сходство доминантов между 1-ми 2-м периодом наблюдений, то мы уви­
дим, что состав их за 20 лет в некоторых лесах изменился значительно 
(рис. 4).
Наименьшие индексы общности характерны для осинника (J=15) и со­
сняка чернично-сфагнового (J=19). Меньше всего состав доминантов из­
менился в сосняке сфагновом (J=50) и ольшанике высокотравном (J=41). 
В остальных типах леса индексы общности по доминантам колебались от
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22 (липняк) до 33 (ельник-кисличник). Такая картина сложилась при рас­
смотрении всех доминирующих видов. Если проанализировать сходство 
между доминантами по количеству базидиом и по биомассе, то окажется, 
что индексы общности по грибам с мелкими плодовыми телами значи­
тельно выше, чем по грибам с крупными базидиомами. Исключение со­
ставляет сосняк сфагновый, где индексы общности по биомассе и по чис­
лу базидиом примерно одинаковы (44 и 40 соответственно).
Изложенное свидетельствует о том, что видовой состав доминангов с 
мелкими базидиомами более постоянен и меньше реагирует на меняющие­
ся условия окружающей среды, чем виды с крупными плодовыми телами. 
В сообществах, находящихся в экстремальных условиях, таких как сосняк 
сфагновый, видовой состав доминантов ограничен и довольно постоянен.
Количество доминирующих видов грибов исследуемых биогеоценозов 
различно. Меньше всего доминантов было обнаружено в оба периода на­
блюдений в сосняке чернично-сфагновом и сосняке сфагновом (от 7 до 12 
видов). Наибольшее количество доминирующих видов грибов отмечено в 
ельниках (от 13 до 20 видов), а также в лиственных лесах и сосняке бруснич­
ном. Из числа этих видов большая часть доминировала либо по биомассе, 
либо по числу базидиом. Виды грибов, доминирующие по обоим показате­
лям (биомассе и числу базидиом), немногочисленны. В основном это было 
3-5 видов. Лишь в осиннике в 1-й период их было обнаружено 8 видов.
Доминирующие виды грибов относятся к пяти эколого-трофическим 
группам: микоризообразователи, подстилочные и гумусовые сапротро­
фы, ксилофилы и бриофилы. Наибольшее их количество (62 вида, или 
51%) относится к микоризным грибам.
Подстилочные сапротрофы представлены 25 видами (21%), а ксило­
филов отмечено 23 вида (19%). В целом же в сосновых лесах доминиро­
вали виды грибов родов Suillus, Boletus, Cortinarius, Russula. В листвен­
ных лесах и ельниках это были грибы родов Russula, Lactarius, Мусепа, 
Clitocybe, Armillaria. Из грибов с широкой экологической валентностью 
следует отметить Lactarius rufiis, Paxillus involutus, Laccaria laccata, 
Leccinum scabrum, Mycena pura, Marasmius androsaceus, Micromphale per- 
forans и некоторые другие.
Набор доминантов для каждого типа леса довольно специфичен, но в 
ряде случаев между ними наблюдается большое сходство. Так, в 1-й пери­
од наблюдений доминанты сосняка сфагнового и сосняка чернично-сфаг­
нового были почти одинаковы (J =50). В связи с заболачиванием последне­
го значение индекса во 2-й период наблюдений стало еще выше и достигло 
71. Между другими сравниваемыми парами биогеоценозов индексы общ­
ности ниже, но довольно высоки для ельника-кисличника и ельника приру- 
чьевого, где в 1-й период индекс был 34, а во 2-й он уже равнялся 44. До­
вольно высокие индексы имеются между ельниками и березняком, где они
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колеблются от 33 до 40. Причем во 2-й период отмечены более высокие 
значения индексов. То есть с течением времени видовой состав доминантов 
в этих лесах имеет тенденцию к сближению. Как отмечалось нами ранее, 
микобиота липняка и осинника имеет много общих черт. Однако по соста­
ву доминантов они отличаются друг от друга, о чем свидетельствуют низ­
кие значения индексов: 18 -  в 1-й и 29 -  во 2-й периоды наблюдений. Са­
мые же низкие значения индексов получены для переувлажненных сосня­
ков -  сфагнового, чернично-сфагнового и лиственных лесов. С ельниками 
все же сходство несколько больше, чем с лиственными лесами. Поскольку 
среди доминантов преобладают микоризные грибы, то сходство между це­
нозами одной формации обусловлено наличием симбиотрофов, связанных 
с хвойными древесными породами.
Таким образом, в результате 20-летних исследований микобиоты раз­
личных биогеоценозов мы пришли к следующим выводам.
В лесных биогеоценозах Центрального Прикамья число видов агари­
коидных базидиомицетов колеблется от 54 (сосняк сфагновый) до 228 
(ельник приручьевой). Наиболее распространены представители сем. 
Tricholomataceae, Cortinariaceae, Russulaceae. В сосняках довольно много 
видов сем. Boletaceae, а в лиственных лесах и ельниках -  сем. 
Agaricaceae, Strophariaceae.
Из девяти эколого-трофических групп грибов по видовому составу пре­
обладают микоризные грибы, подстилочные сапротрофы и ксилофилы. В 
сосняках микоризных грибов более 50%, а в остальных типах леса 30-44%.
Наиболее стабильна микобиота сосняка сфагнового и ельника приру- 
чьевого (J = 59 и 50 соответственно). С течением времени происходит 
сближение видового состава грибов различных биогеоценозов, особенно 
ельников и березняка, что, вероятно, объясняется наличием мицелиально- 
го континуума во времени.
Из всех эколого-трофических групп грибов наиболее постоянны 
подстилочные сапротрофы, а видовой состав ксилофилов и микоризных 
грибов подвержен большей трансформации.
Ежегодно доминировало от 2 до 10 видов грибов, на долю которых 
приходилось более 50% всей биомассы. Доминирующие виды подверже­
ны большей трансформации, чем микобиота в целом, в результате чего 
происходит заметная смена их видового состава. Наиболее постоянен со­
став грибов, доминирующих по числу базидиом.
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Сукцессии макромицетов-симбиотрофов в лесных 
экосистемах таежной зоны
В.И. Шубин
В отечественной литературе вопрос о сукцессиях макромицетов-симби­
отрофов (МС) не обсуждается. Но несмотря на это, многие исследователи 
отмечали специфику состава МС в насаждениях разных возрастов (Василь­
ков, 1938; Частухин, Николаевская, 1948,1969; Шубин, 1965,1973; Бурова, 
1973, 1986; Петренко, 1978). В.Я.Частухин и М.А.Николаевская изучили 
последовательность появления МС в культурах сосны I и П классов возра­
ста, которая, по их мнению, только приблизительно отражала сукцессион- 
ный процесс. Они пришли к выводу, что в зависимости от экологических 
условий могут быть различные варианты сукцессий, в значительной мере 
определяемые заносом спор. Попытки составить сукцессионные ряды МС 
предпринимались и позднее, но развития они не получили.
За рубежом в 80-х годах появились работы, в которых МС подразделя­
лись на грибы ранней и поздней стадии сукцессии. К МС ранней стадии 
отнесены Thelephora terrestris, Paxillus involutus, виды родов Inocybe, 
Hebeloma, Laccaria и Rhizopogon. Наибольший интерес исследователей 
был проявлен к МС ранней стадии сукцессии, что обусловлено необходи­
мостью решения вопросов микоризации древесных растений при лесораз­
ведении (Deacon et al., 1983; Thomas et al., 1983; Mason et al., 1984, 1987; 
Fleming, 1985; Dighton etal., 1986; Hutchison, Piche, 1995). Важно отметить, 
что изучалось не только плодоношение МС, но и их активность в зависи­
мости от экологических условий. Так, грибы ранней стадии формируют 
микоризы у сеянцев в нестерильной почве как из имеющегося в почве ми­
целия, так и из внесенного инокулюма. Грибы поздней стадии в этих усло­
виях не формируют микоризу или микоризообразование слабое. В сте­
рильной почве эти различия отсутствуют. В естественных условиях грибы 
поздней стадии могут формировать микоризы у сеянцев только при нали­
чии вблизи старых деревьев, имеющих микоризы с этими видами. Около 
таких деревьев микоризообразование грибами ранней стадии не происхо­
дит. Микоризы, образованные грибами поздней стадии в стерильных усло­
виях, после пересадки сеянцев в нестерильную почву обычно заменяются 
микоризами с участием грибов ранней стадии сукцессии. Таким образом, 
МС ранней стадии сукцессии обладают высокой конкурентной способно­
стью по отношению к МС поздней стадии и почвенным микроорганизмам.
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В таежной зоне МС ранней стадии сукцессии характерны для лесных 
питомников и возобновляющихся вырубок, где они обычно доминируют 
(Шубин, 1973). В молодняках их участие в биоте резко снижается, хотя 
они встречаются в насаждениях всех возрастов, обычно усиливая плодо­
ношение в местах нарушения напочвенного покрова и лесной подстилки. 
Поэтому многие из МС ранней стадии сукцессии называют еще грибами 
нарушенных лесных сообществ. Важно подчеркнуть, что МС поздней 
стадии сукцессии, составляющие около 90% известных видов и охватыва­
ющие своей деятельностью все этапы развития насаждений, представле­
ны одной группой. Причем многочисленные материалы, полученные к 
настоящему времени об изменениях состава МС после антропогенного 
воздействия на лесные системы, не стимулировали разработки положе­
ний по их сукцессиям. По-видимому, причина этого заключается в том, 
что для решения этой задачи одних наблюдений за плодоношением МС в 
естественных условиях недостаточно.
Для понимания особенностей природных и антропогенных сукцессий 
МС мы использовали разработанные нами представления о занимаемых 
ими экологических нишах и дифференцированности МС по требователь­
ности к содержанию в почве доступного для растений азота.
Объектами исследований являлись МС хвойных и лиственных на­
саждений разных возрастов. Одновременно с МС учитывались макро- 
мицеты-сапротрофы с крупными и средними размерами базидиом. Од­
нако их доля в общем урожае макромицетов, как правило, не превыша­
ла 10%, что подтверждало ведущее значение МС в создании микобиоты 
лесных насаждений.
Использован стационарно-экспериментальный метод изучения эколо­
гии и экологических требований МС в сочетании с маршрутными иссле­
дованиями на территории Республики Карелия и Мурманской области. 
Много внимания уделялось изучению спектров эктомикориз, идентифи­
кации мицелия и эктомикориз, а также распределению мицелия по про­
филю почвы. Исследовалось влияние на МС главных рубок, рубок ухода 
и рекреации. Большое значение для понимания экологии МС имели раз­
нообразные многолетние опыты по применению удобрений в насаждени­
ях сосны и березы. Для примера, опыт с внесением удобрений в культу­
рах сосны продолжался в течение 30 лет и закончился в 1996 г. Решаю­
щую роль в разработке положений об экологических нишах МС сыграли 
начатые в 1989 г. модельные опыты с удалением лесной подстилки и 
верхних слоев почвы. Опыты закладывали на участках, где до этого в те­
чение 20-25 лет ежегодно изучали плодоношение МС. Без этой предвари­
тельной информации об изменениях в составе МС опыты не достигли бы 
цели. Постоянные участки для наблюдения за плодоношением МС имели 
размер от 400 до 600 м2. Базидиомы макромицетов собирали в летне-осен­
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ний период через 4-6 дней, а наиболее ценных съедобных видов в основ­
ное время их плодоношения -  ежедневно. Урожаи каждого вида опреде­
ляли исходя из количества и среднего веса базидиом, определенного при 
предварительных сборах. На части участков учеты МС ограничивались 
3-4 сборами в период основного плодоношения.
В результате исследований выделено три экологические ниши МС: I -  
лесная подстилка, II -  гумусированный горизонт почвы и III -  корнеоби­
таемый слой почвы, лежащий под гумусированным горизонтом (Шубин, 
1998 а). В состав МС I ниши могут входить все МС, II -  все, исключая род 
Cortinarius, и III -  виды родов Amanita, Boletus, Gomphidius, Leccinum, 
Paxillus и Suillus.
Большинство лесных экосистем таежной зоны развиваются при посто­
янном дефиците доступного растениям азота и высоком валовом его запа­
се. На этом фоне осуществляется микосимбиотрофия древесных расте­
ний, формирование состава и плодоношение МС. Главное функциональ­
ное значение эктомикоризы -  сокращение кругооборота основных био­
генных элементов и в первую очередь азота. Осуществляется это непо­
средственно мицелием из недоступных растениям источников, или же ис­
пользуя деятельность микроорганизмов, включая азотфиксаторы. Подоб­
ная задача становится выполнимой благодаря многочисленности МС и их 
разнообразию по экологическим требованиям и в первую очередь к со­
держанию доступного растениям азота. Установлено, что применение 
азотсодержащих удобрений подавляет плодоношение многих МС (Шу­
бин, 1990). По-видимому, это связано с их адаптированностью к низкому 
содержанию доступного азота. Значительная часть МС под влиянием азо­
та начинает или усиливает плодоношение, не достигая доминирования в 
общем урожае МС. Мы предполагаем, что формирование у них базидиом 
ограничивалось низким содержанием доступного азота. Выявлены также 
МС-нитрофилы, плодоношение которых можно вызвать и (или) усилить 
до доминирования внесением азота. Различная потребность в содержании 
доступного азота для формирования базидиом проявляется и в основных 
родах МС. Например, виды рода Suillus в порядке увеличения такой по­
требности можно расположить в следующей последовательности: S. bovi­
nus, S.luteus, S.granulatus и S.variegatus. Из МС-нитрофилов Lactarius 
necator и L.rufus занимают I и II, a Paxillus involutus все три ниши. Основ­
ное влияние на плодоношение МС оказывает азот, на фоне которого про­
является действие фосфора и калия. Установлена высокая эффективность 
азотно-калийных удобрений для плодоношения МС. Неоднородность МС 
по реакции на содержание доступного азота использована нами при рас­
смотрении особенностей сукцессий МС.
Нами описываются сукцессии плодоношения МС, оцениваемые изме­
нениями долевого участия основных видов или родов в общем урожае.
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Применяются понятия и термины, разработанные в фитоценологии (Мир-
кин и др., 1989).
Наиболее распространенные в таежной зоне сукцессии представлены 
на рис. 1.
Природные сѵкпессии МС в чистых (однопородных) насаждениях обус­
ловлены усилением ценотического влияния древостоя с увеличением его 
возраста на почву и растения нижних ярусов, а также количества поступа­
ющих углеводов в мицелиальную систему МС. В.Я Частухин и М.А.Нико- 
лаевская (1969) впервые изучали состав МС в 4-, 18- и 30-летних посадках 
сосны, созданных на месте уничтоженного пожаром сосняка лишайниково­
го. При этом в 4-летних культурах из МС массово плодоносили Laccaria 
laccata, Thelephora terrestris, а местами появлялся Suillus luleus (L.laccata 
авторы относили к гумусовым сапротрофам, a T.terrestris -  к ксилотро- 
фам ). В 18-летних культурах доминировал Lactarius rufus и встречался 
S.luteus. Для 30-летних культур характерно доминирование новых видов -
S.bovinus и S. variegatus, встречаемость L.rufus и S.luteus, а также появление 
Amanita muscaria и трех видов Cortinarius. Таким образом, только в 30- 
летних культурах сосны отмечено плодоношение МС, распространение ми­
целия которых ограничено лесной подстилкой. Их появление совпадает с 
увеличением состава подстилочных сапротрофов. По наблюдениям 
Л .Н.Васильевой (1973), в молодняках сосны и березы виды рода Cortinarius 
начинают плодоносить при накоплении лесной подстилки одновременно с 
появлением подстилочных и гумусовых макромицетов-сапротрофов.
Рис. 1. Схема основных сукцессии макромицетов-симбиотрофов в лесах 
европейской части таежной зоны
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Нами выполнены многолетние наблюдения за плодоношением МС в со­
сняках черничных средневозрастном, сформировавшемся на заброшенных в 
начале 40-х годов пахотных землях, и спелом -  VI класс возраста (табл. 1).
В сосняке средневозрастном за период наблюдений доминировали 
виды рода Russula. Содоминантами в первые пять лет являлись 
Hygrophorus hypothejus, затем представители рода Cortinarius, а в по­
следние десять лет -  рода Lactarius. Происходило ослабление до прекра­
щения плодоношения Amanita muscaria, Boletus pinophilus, H.hypothejus,
Т а б л и ц а  1
Урожаи макромицетов-симбиотрофов (МС) в сосняках 
черничных: средневозрастном и спелом по пятилетиям
Виды грибов
Среднегодовые урожаи (кг/га) за период, годы Средний
за
1970-1994 гг.1970-1974 1975-1979 1980-1984 1985-1989 1990-1994
Сосняк средневозрастный
Всего МС 130,0 91,0 74,3 75,3 98,4 93,8
Из них:
Amanita muscaria 14,9 3,3 4,8 2,8 1,6 5,5
Boletus pinophilus 8,3 1,7 1,5 1,7 0 2,6
Cortinarius spp. 11,9 13,3 9,4 6,1 13,6 10,9
Hygrophorus hypothejus 28,8 11,2 5,1 0,6 0,2 9,2
Lactarius spp. 19,3 4,4 4,0 11,1 31,6 14,1
В том числе: L.rufus 0 0 0,2 6,9 28,0 7,0
Paxillus involutus 0,3 0,3 3,1 10,3 12,3 5,3
Russula spp. 37,2 52,7 40,3 41,4 38,3 42,0
Suillus spp. 3,7 1,2 0,6 0 0 1,1
Прочие MC 5,6 2,9 5,5 1,3 0,8 3,2
I 19 19 17 11 15 16Распределение MC I-TT 39 29 30 35 52 37
I-1II 42 52 53 54 33 47
Сосняк спелый
Всего MC 100,6 68,7 95,6 72,9 56,7 78,9
Из них:
Amanita muscaria 4,6 0,8 0,5 0,9 0,1 1,4
Boletus pinophilus 13,5 21,0 27,8 17,4 11,0 18,1
Cortinarius spp. 39,6 24,6 17,0 9,8 15,7 21,3
Lactarius spp. 4,0 3,3 2,7 2,2 0,9 2,6
Paxillus involutus 8,6 4,1 12,4 24,2 13,1 12,5
Russula spp. 12,1 4,3 9,4 10,7 11,3 9,6
Suillus spp. 0,4 1,9 1,1 0,5 0,8 0,9
Tricholoma spp 13,4 3,2 17,3 5,0 1,2 8,0
Прочие MC 4,4 5,5 7,4 2,2 2,6 4,4
1 39 37 18 14 28 27Распределение MC II I 28 18 32 25 27 26по нишам, о M il 33 47 50 61 45 47
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Lactarius flexuosus, L.vietus и видов рода Suillus. Сохранение родов доми­
нантов и содоминантов обеспечивалось изменением соотношения видов 
внутри рода. Особенно это выражено в роде Lactarius. Усиление плодо­
ношения L.rufus совпало с увеличением урожая P.involutus. В 1990-1994 
гг. эти два нитрофила составили 40% урожая МС, что можно объяснить 
увеличением содержания доступного азота. По-видимому, изменение со­
става МС за период наблюдений является следствием колебания содер­
жания доступного азота в верхнем корнеобитаемом слое почвы и конку­
рентных взаимоотношений МС на фоне изменений среды при развитии 
насаждений. В сосняке спелом доминировали B.pinophilus и виды рода 
Cortinarius. В отдельные пятилетия усиливалось плодоношение P.involu­
tus и видов рода Tricholoma. По сравнению с сосняком средневозрастным 
резко снизилось участие в урожае родов Russula и Lactarius. Среди пред­
ставителей последнего рода преобладал L.vietus, a L.rufus отсутство­
вал. Средний урожай Hygrophorus hypothejus за период наблюдений со­
ставлял всего 0,7 кг/га, а в последнее пятилетие его базидиомы не были 
обнаружены. В роде Cortinarius из видов с более крупными базидиома- 
ми устойчиво плодоносил C.armillatus. По нашим данным (Шубин, 
1973), в спелом сосняке черничном заповедника «Кивач» абсолютное до­
минирование по среднему урожаю (шт./га) за семь лет наблюдений при­
надлежало роду Cortinarius (56%), а меньшая часть приходилась на роды 
Lactarius (19%) и Russula (9%). Среди рода Lactarius по количеству бази­
диом преобладал L.vietus. B.pinophilus плодоносил в течение четырех лет 
и по количеству базидиом составил 1,4% от среднего урожая за период 
наблюдений. В девственных сосняках на севере Финляндии среди МС 
доминировал по составу род Cortinarius (Ѵаге et al., 1996). Распределение 
MC по экологическим нишам в сосняке средневозрастном за период на­
блюдений по пятилетиям существенно не изменялось, тогда как в сосня­
ке спелом колебания более выражены за счет изменения участия в уро­
жае видов рода Cortinarius и P.involutus. В березняке разнотравном IV 
класса возраста, сформировавшемся на заброшенных пахотных землях, 
доминировали виды рода Russula (табл. 2). Содоминантом в первые пять 
лет являлся A. muscaria, затем его сменили представители рода Cortinar­
ius, а последние пятнадцать лет их место заняли виды рода Lactarius. Так 
же, как и в сосняке черничном, к концу наблюдений резко снизились 
урожаи A. muscaria и В. betulicila. К концу наблюдений урожаи рода 
Russula уменьшился в 3 раза, а плодоношение Leccinum scabrum резко 
усилилось. В родах Cortinarius и Russula произошли существенные изме­
нения в видовом составе. Колебания урожаев основных родов отрази­
лись на распределении МС по экологическим нишам.
Рассмотренные сукцессии МС нельзя безоговорочно отнести к при­
родным, так как ежегодно в течение 25 лет участки регулярно посещались
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для сбора грибов. Результатом такого рекреационного воздействия яви­
лось ослабление плодоношения ввдов рода Cortinarius и преобладание в 
урожае родов, мицелий которых расположен в минеральном горизонте 
почвы. Кроме того, с опытных участков выносились все собранные бази­
диомы МС, вес которых в свежем состоянии составил в сосняках средне­
возрастном и спелом соответственно 2,3 и 1,9, а в березняке 5,5 т/га. Ис­
ключение из оборота базидиом, богатых азотом, вызвало снижение уро­
жая МС к концу периода наблюдений, так как внесение азота в березняке 
при том же режиме сбора базидиом обеспечило сохранение высоких уро­
жаев МС (табл. 2).
Т а б л и ц а  2
Урожаи макромицетов-симбиотрофов (МС) в березняке 
разнотравном по пятилетиям
Виды грибов Среднегодовые урожаи (кг/га) за период, годы Средний
за 1970-1994 гг.1970-1974 1975-1979 1980-1984 1985-1989 1990-1994
Березняк (удобрения не вносили)
Всего МС 
Из них:
Amanita muscaria 
Boletus betulicola 
Cortinarius spp. 
Lactarius spp. 
Leccinum spp.
В т. 4. L. scab rum 
Paxillus involutus 
Russula spp. 
Прочие MC
264.0
42.9 
17,3
19.9 
2,6 
2,6
0,8
175.1 
3,2
265.2
46,3
19.2 
50,8
7.1
4.2
2.3 
124,9 
10,6
211,9
26.3
8.4
25.7
28.8 
12,1
3.5
99.3 
7,8
202,2
7.9 
4,5
31.9 
60,1 
10,1
1,0
71,0
15,2
164,8
4,4
0,9
21,7
30.0 
30,5
0,2
55.0
22.1
222,0
25.6 
10,1 
30,0
25.8
11.9
1.6 
105,1
11.9
Распределение MC 
по нишам, %
I 8 19 12 16 13 14
І-ІІ 50 20 29 59 53 42
І-ІІІ 42 61 59 25 34 44
Березняк (внесен N в 1970-1973 и 1979-1981 гг.)
Всего МС 235,7 335,1 216,5 365,3 338,0 298,1
Природные сукцессии МС при развитии смешанных насаждений, по- 
видимому, также связаны с колебаниями содержания в корнеобигаемом 
слое доступного азота. Кроме того, состав МС смешанных насаждений оп­
ределяется еще положением и долевым участием дерева-хозяина в древо­
стое и проявляется через соотношение моно-и поливалентных ввдов МС. 
Среди более 250 ввдов, выявленных в таежной зоне, около 60% являются 
симбионтами только одной древесной породы (моновалентные), а осталь­
ные симбиотически связаны с несколькими породами (поливалентные
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виды МС). Оптимальные условия для плодоношения моновалентных МС 
создаются в чистых насаждениях. Формирование в них II яруса из другой 
лесообразующей породы подавляет плодоношение моновалентных и со­
провождается появлением поливалентных видов МС, симбионтов древес­
ных пород обоих ярусов. Древесные породы, занимающие П ярус и испы­
тывающие затенение, как правило, не обеспечивают устойчивого плодоно­
шения своих моновалентных грибных партнеров. В смешанных одноярус­
ных насаждениях моновалентные МС устойчиво плодоносят в парцеллах, 
размер которых обеспечивает для их активности условия адекватные вли­
янию чистого насаждения данной породы. Например, установлено, что в 
березово-сосновых молодняках, сформировавшихся естественным путем 
на смешанных вырубках, одновалентные партнеры березы (Lactarius Jlex- 
uosus, L.resimus, L.torminosus и др.) устойчиво плодоносят в парцеллах бе­
резы размером не менее 0,01 га (Шубин, 1990). При таких и больших раз­
мерах парцелл береза не испытывает сильной конкуренции со стороны со­
сны и эффективнее участвует в повышении плодородия почвы. По наше­
му мнению, участие моновалентных симбионтов в урожае МС может быть 
использовано для определения минимальных размеров парцелл любой ле­
сообразующей породы в смешанных насаждениях (Шубин, 1998 б). На 
особенностях сукцессий МС в смешанных насаждениях мы остановимся 
также при рассмотрении материалов о влиянии на МС уходов за хвойно­
лиственными молодняками.
Главные сплошные рѵбки резко изменяют условия для развития МС. 
После рубки древостоя прекращается поступление корневых вьщелений и 
древесного опада, изменяется гидротермический режим почвы и форми­
руются новые фитоценозы. На вырубках всех типов снижается обилие и 
разнообразие мицелия МС (Шубин, 1990). По-видимому, происходит его 
лизис из-за углеводного голодания и изменения среды. Чем выше плодо­
родие почвы, тем резче выражены сукцессии МС на вырубках и медлен­
нее протекает последующий процесс увеличения состава МС в период ле­
совосстановления. При лизисе мицелия МС грубогумусной подстилки 
почва обогащается азотом, фосфором и калием, что в южной и средней 
подзонах тайги сопровождается формированием злаковых вырубок. Та­
кие вырубки наиболее неблагоприятны для жизнедеятельности МС. В се­
верной подзоне тайги, особенно в полосе редкостойных лесов, после руб­
ки сосняков черничных на грубогумусных почвах не происходит резких 
изменений в гидротермическом режиме поверхностного слоя почвы, а в 
живом напочвенном покрове сохраняется преобладание лесных растений. 
В этих условиях высвобождающиеся при лизисе макроэлементы исполь­
зуются растениями напочвенного покрова только частично, о чем свиде­
тельствует появление и часто доминирование на вырубках P.involutus. 
Причем его мицелий и микоризы на корнях сосны обычны в подстилке и
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древесине пней в прилегающих к вырубке древостоях, но, как правило, 
при отсутствии плодовых тел. После рубки сосняков с маломощной лес­
ной подстилкой в составе МС доминирует L. rufus.
Но, как известно, практически на всех вырубках таежной зоны сохра­
няется часть тонкомера и подроста или оставляются обсеменители, уже в 
первые годы появляется самосев, а при отсутствии подроста и самосева со­
здаются лесные культуры, что способствует сохранению мицелия и актив­
ности МС. На вырубках первых пяти лет подзон северной и средней тайги 
нами обнаружено более 20 видов МС (Шубин, 1973). При этом на выруб­
ках всех типов доминирует Laccaria laccata, а на бедных песчаных почвах 
появляется еще и L.rufus. Около групп тонкомера и подроста встречаются 
виды родов Boletus и Ьессіпит. На вырубках в зеленомошных типах среди 
группового подроста ели с сохранившимся лесным напочвенным покро­
вом отмечено обильное появление P.involutus, что указывает на обогаще­
ние почвы азотом за счет частичного лизиса мицелия МС. По-видимому, 
большое значение в сохранении мицелия МС, в том числе рода Cortinarius, 
имеет древесина пней, корней и валежа, которая по количеству эктомико­
риз занимает второе место после лесной подстилки.
Вопрос сохранения жизнеспособности МС в почве сплошных выру­
бок при отсутствии древесных растений совершенно не исследован. 
Между тем, В.И.Шубиным и А И.Кузнецовой (1961) отмечено, что при 
создании культур сосны и ели посевом на трехлетней вейниковой выруб­
ке лучшие условия для формирования микориз у однолетних сеянцев со­
здавались при посеве семян в глубокие (удалялся верхний 15-20- 
сантиметровый слой почвы) площадки, чем в мелкие (удалялась только 
верхняя часть лесной подстилки). Последующие исследования показали, 
что при восстановлении хвойных пород посевом переход сеянцев к ми- 
косимбиотрофии осуществляется в таежной зоне в первые два-три года. 
Причем это происходит на вырубках всех типов независимо от давности 
рубки, наличия древесных растений и применяемой агротехники созда­
ния лесных культур (Шубин, 1973). Такая обязательность микоризообра- 
зования у появляющихся древесных растений указывает на то, что в поч­
ве вырубок существуют постоянные источники поступления простых уг­
леводов, за счет которых поддерживается жизнеспособность МС вне свя­
зи с древесными растениями. Нами высказано предположение, что таким 
источником углеводов могут являться целлюлозоразрушающие бакте­
рии, деятельность которых на вырубках резко активизируется (Шубин, 
1956, 1973). Еще С.Н.Виноградский (1952) считал целлюлозу основным 
источником энергии для всей почвенной микрофлоры. В опытах
А.А.Имшенецкого (1953) целлюлозоразрушающие бактерии накаплива­
ли глюкозу в количествах, обеспечивающих развитие азотобактера и 
клубеньковых бактерий. Им сделан вывод, что «в условиях симбиоза с
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целлюлозными бактериями могут существовать почти все известные ми­
кроорганизмы». При изучении пейзажей микроорганизмов на стеклах 
обрастания (метод Н.Г.Холодного, 1935) нами обнаруживались скопле­
ния гиф и шнуров макромицетов в местах разложения целлюлозы миксо- 
бактериями (Шубин, 1956). Необходимо расширение подобных исследо­
ваний, так как вполне вероятно, что МС могут использовать другие ис­
точники простых углеводов, кроме древесных растений.
Главные несплошные рѵбки (выборочные и постепенные) в таежной 
зоне Европейского Севера только начинают применять. Представляют 
интерес полученные нами материалы о плодоношении МС после выбо­
рочной рубки в сосняке черничном Ѵ-ѴІ классов возраста. Рубка выпол­
нена финскими специалистами осенью 1993 г. Плодоношение МС изуча­
лось в летне-осенний период 1994 и 1997 гг. в технологических коридо­
рах и между ними. Технологические коридоры расположены друг от дру­
га на расстоянии 30-35 м. При движении механизмов в технологических 
коридорах образовались две колеи шириной около 0,6 м и расстоянием 
между их внутренними краями 1,3 м. В 1994 г. МС учитывали на двух пя­
тиметровых полосах, из которых одна включала технологический кори­
дор, а вторая (контроль) расположена между ними. Площадь учета по 
каждому варианту -  1250 м2. В контроле при урожае МС 14,6 кг/га доми­
нировали роды Cortinarius (55) и L.rufus (32%). В технологическом кори­
доре урожай МС оказался в 3,4 раза выше, чем на контроле за счет P. invo­
lutus, усилившего плодоношение в 21,5 и L.rufus -  в 4,5 раза. Отсутство­
вали виды рода Cortinarius. Появление нитрофилов в технологических ко­
ридорах может бьггь вызвано обогащением почвы подвижными соедине­
ниями азота, высвобождающимися из поврежденных корней и микориз 
древесных растений, а также дополнительного опада, поступающего на 
поверхность почвы при вывозке древесины.
В 1997 г. визуально было замечено усиление плодоношения МС на ко­
леях. Поэтому учет МС в технологических коридорах выполнялся раз­
дельно на колеях и рядом с ними (табл. 3). На колеях растения отсутство­
вали, а толщина уплотненного органического слоя составляла 1,5-2,6 см. 
Средняя толщина подстилки на контроле -  4,2 см. Урожаи и состав МС 
на контроле и в технологическом коридоре у колеи оказались близкими, 
при доминировании в обоих вариантах рода Cortinarius, а в пределах ро­
да -  C.armillatus. В роде Lactarius большую часть урожая представлял 
L.rufus. Оптимальные условия для плодоношения МС создались на коле­
ях. Доминировал в урожае род Lactarius за счет L.vietus. Содоминантом 
оказался род Laccaria. Усилилось плодоношение видов родов Boletus, 
Leccinum и Suillus. В плодоношении МС на колеях проявился «эффект» 
лесной тропы. Совершенно иным в этом варианте стало и распределение 
урожая по занимаемым МС нишам.
190
Микологические исследования
Т а б л и ц а  3
Плодоношение макромицетов-симбиотрофов (МС) после выборочной рубки 
в сосняке черничном, выполненной в 1993 г. (учет МС в 1997 г.)
Виды MC Распределение MC по вариантам
контроль около колеи на колее
Всего MC, тыс. шт./га 
В том числе род, %
2,9 3,7 22,8
Cortinarius 74 58 10
Laccaria 0 1 28
Lactarius 12 23 36
Boletus, Leccinum, Suillus 1 3 5
Прочие MC 13 15 21
Распределение MC 1 76 66 11
по экологическим 1-11 22 29 73
нишам I-III 2 5 16
Несплошные рубки являются также и рубками ухода за оставшейся 
частью древостоя, обеспечивая ему дополнительный прирост через акти­
визацию разложения опада. Поэтому по своему влиянию на МС они бу­
дут близки к влиянию рубок ухода -  осветлений, прочисток и особенно 
прореживаний.
Осветления направлены на устранение лиственных пород, затеняю­
щих хвойные. Нами получены данные об изменении плодоношения МС 
после уничтожения березы повислой, появившейся самосевом в культу­
рах сосны обыкновенной (Шубин, 1990).
Культуры сосны созданы посевом в 1958 г. на вырубке из-под ельника 
черничного. Осветление сосны, находящейся под пологом березы, выпол­
нено в 1971 г. применением арборицида 2,4-Д с самолета. Перед уходом 
молодняк состоял из 1180-2200 посевных мест сосны и 30-40 тыс.экз./га 
самосева березы. Береза занимала первый ярус. Через 9 лет после ухода со­
став древостоя (в % по запасу) на коніроле оказался 61Б36С30с (здесь Б -  
береза, С -  сосна, Ос -  осина), а в опыте -  95С5Б. На контроле первый ярус 
древостоя представлен березой, на опытном участке -  сосной. При учете в 
1974 г. на обработанном арборицидом участке резко снизился урожай МС 
из-за развития злаков, причем 98% его составил род Russula. В последую­
щие годы усиление роста сосны и порослевой березы ослабило развитие 
злаков, появились лесные кустарнички и мхи. При учете в 1981 г. на кон­
троле 68% количества базидиом приходилось на симбиотрофы березы и 
других древесных пород, кроме сосны, и только 1% сосны и других пород, 
кроме березы, а на опытной делянке -  соответственно 23 и 49% (табл. 4). 
Осветление сосны обеспечило появление моновалентных ее симбионтов -  
Boletus pinophilus, Gomphidius roseus, Suillus luteus и S.variegatus.
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Т а б л и ц а  4
Плодоношение макромицетов-симбиотрофов (МС) при осветлении культур 
сосны в 1971 г. уничтожением березы арборнцидом
Связи МС 
с древесными породами
Варианты опыта
Контроль Осветление сосны
1974 г. 1981 г. 1974 г. 1981 г.
кг/га % кг/га % кг/га % кг/га %
С березой и др., кроме сосны 19,1 10 75,1 69 0 0 4,6 23
С березой, сосной и др. 164,9 90 32,5 30 50,0 99 5,5 28
С сосной и др., кроме березы 0 0 1,6 1 0,3 1 9,6 49
Итого 184,0 100 109,2 100 50,3 100 19,7 100
При прочистках и прореживаниях убираются отставшие в росте и де­
фективные деревья. Снижение густоты древостоя повышает биологичес­
кую активность почвы, ускоряет разложение опада, развитие растений на­
почвенного покрова и прирост древостоя.
Создаются новые условия для деятельности МС. Так, в 17-летнем 
сосняке черничном в 1979 г. были проведены прочистки с выборкой 
34% запаса древесины. На контроле доминировали Cortinarius semisan- 
guineus и L.rufus, плодоношение которых на опытной делянке ухудши­
лось из-за развития травы. Резко снизился общий урожай МС. Проре­
живание в сосняке брусничном III класса возраста выполнено в 1983 и 
1988 гг. с выборкой каждый раз по 34% древесины по запасу. По на­
блюдениям, в 1983-1988 гг. отмечено усиление плодоношения МС на 
опытной делянке за счет L.rufus и рода Russula. Прореживание не по­
влияло на состав живого напочвенного покрова. В обоих случаях при­
менение рубок ухода ухудшило условия для плодоношения рода 
Cortinarius и изменило соотношение в урожае МС с разным размеще­
нием по нишам (табл. 5).
Т а б л и ц а 5
Распределение макромицетов-симбиотрофов (МС) по экологическим 
нишам после рубок ухода в сосняках (средний урожай за 1983-1988 гг.)
Тип леса Виды рубок ухода Варианты
Урожай 
тыс. шт./га
В том числе доля (%) урожая 
по занимаемым МС нишам
I І-ІІ І-ІІІ
Сосняк
черничный
Прочистки Контроль 17,8 40 56 4
Опыт 2,2 14 76 10
Сосняк
брусничный
Прореживания Контроль 9,9 42 51 7
Опыт 18,9 16 79 5
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Гидролесомелиорация улучшает физико-химические и биологические 
свойства торфов, усиливая рост древесных растений. Данных о влиянии 
этого мероприятия на МС мало. По наблюдениям Э.Л.Нездойминого 
(1967), количество видов макромицетов в осушенных ельниках увеличи­
лось в 1,5, а в сосняках -  в 2,0 раза. Разнообразие их возросло за счет са­
протрофов. Из МС указывается на усиление плодоношения Lactarius 
helvus, L.mitissimus и P.involutus. В.Я.Частухин и М.А.Николаевская 
(1969) отмечали массовое появление L.rufus и нередко P.involutus, Suillus 
variegatus, а также видов рода Cortinarius около дренажных канав на осу­
шенных болотах с сосной. По нашим наблюдениям, в аналогичных усло­
виях средней подзоны тайги на отвалах торфа, вынутого из канав, доми­
нируют L.rufus, P.involutus и виды рода Laccaria. Не обнаружены виды 
рода Cortinarius.
Удобрения в лесах таежной зоны России применялись в 70-80-х годах 
в небольших объемах для оценки их эффективности и разработки практи­
ческих рекомендаций. В Скандинавских странах они имеют большое зна­
чение в повышении производительности лесов. Внесение удобрений ак­
тивизирует естественный процесс накопления и разложения опада. Одно­
временно удобрения, особенно азотные, наиболее сильно действуют на 
микосимбиотрофию древесных растений. Под их влиянием могут нару­
шаться сложившиеся связи между симбионтами, что отразится на видо­
вом составе и урожае МС. Поэтому эго лесохозяйственное мероприятие 
привлекло внимание микологов разных стран (Нога, 1959; Laiho, 1970; 
Veijlainen, 1974; Кутафьева, 1975; Сеэмен, 1977; Шубин и др., 1977 а, б; 
Ohenoja, 1978; Salo, 1979; Wasterlund, 1982; Веремьева, 1985; Шубин,
1990). Выявлено как положительное, так и отрицательное действие удоб­
рений на состав и урожай МС. Исследования проведены исключительно 
в сосняках, преимущественно изучалось влияние на МС внесения азота. 
Большинство наблюдений за действием удобрений на МС выполнено в 
течение короткого периода, не превышающего пяти лет. Поэтому мы по­
дробнее остановимся на изложении собственных многолетних материа­
лов, позволивших проследить последействие удобрений. Тем более, что 
на этих исследованиях обоснована дифференциация МС по потребности 
для плодоношения в доступном растениям азоте.
В сосняке брусничном (коренной тип леса) опыты с удобрениями вы­
полнены на двух участках, созданных посевом в 1961 (участок 1) и 1962 
(участок 2) годах. Почва -  маломощные песчаные поверхностно-подзоли­
стые разновидности -  бедна гумусом, подвижными формами азота и ка­
лия. Лесная подстилка почти полностью уничтожена сплошными палами. 
В напочвенном покрове доминировал Calluna vulgaris. На участке 1 удо­
брения вносили ежегодно с 1967 по 1996 гг. по схеме: без удобрений (кон­
троль), N, Р, К, РК, NK, NP и NPK. Причем с 1967 по 1972 гг. азот и ка-
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ЛИЙ вносили из расчета 60, фосфор -  120 кг/га действующего вещества, а 
с 1973 г. все виды удобрений вносили из расчета 120 кг/га.
В первые 5-6 лет плодоношение МС в варианте с внесением азотсо­
держащих удобрений отсутствовало. По-видимому, в это время происхо­
дила смена мицелиальной сети МС и микориз сосны. В благоприятный по 
погодным условиям для плодоношения МС 1974 г. проявились различия 
в составе и урожаях МС между вариантами опыта. В этот год урожаи МС 
на участках в порядке убывания по отношению к контролю (100%) распо­
ложились в следующей последовательности: NK -  177, РК -  134, К -  121, 
Р -  62, N -  35 и NP -  8%.
Регулярные наблюдения за плодоношением МС на участке 1 начаты в 
1979 г. Максимальный урожай МС получен при внесении азота с калием, 
а минимальный -  азота с фосфором (табл. 6). Близкие урожаи МС оказа­
лись на контроле и при внесении калия. В контроле и вариантах с приме­
нением безазотных удобрений доминировали Suillus bovinus, Lactarius 
rufus и виды рода Cortinarius.
Т а б л и ц а  б
Плодоношение основных макромицетов-симбиотрофов (МС) 
при ежегодном внесении удобрений в сосняке брусничном (участок 1)
Показатели
Средний урожай (кг/га) за 1979- 1996 гг. по вариантам опыта
Контроль Р К РК N NP NK NPK
Всего МС 
Из них:
145,6 83,7 142,5 76,0 93,3 65,0 411,0 129,5
Cortinarius spp. 26,5 31,8 39,0 15,8 0 0 0 0
Lactarius rufus 48,5 17,8 38,9 25,9 54,8 51,4 271,0 60,2
Paxillus involutus 0 0 0 0 23,5 10,3 72,2 51,3
Suillus bovinus 63,9 28,7 51,7 25,3 2,8 0 18,0 4,7
Прочие MC 6,7 5,4 12,9 9,0 12,2 3,3 49,8 13,3
Распределение I 18 38 27 20 0 0 0 0
МС по нишам, I-II 35 23 31 37 62 82 70 49
% I-III 47 39 42 43 38 18 30 51
П р и м е ч а н и е .  Удобрения вносили ежегодно с 1967 по 1996 гг.
Использование азотсодержащих удобрений вызвало появление 
Paxillus involutes и доминирование его вместе cL.ru/us, но подавило пло­
доношение рода Cortinarius и S.bovinus. Кроме того, азотсодержащие удо­
брения обеспечили стабильное плодоношение Amanita muscaria, а азотно­
калийные -  еще и Lactarius necator.
В опыте Н.П.Кутафьевой (1975) с разовым применением удобрений в 
сосняках Приангарья наибольший урожай МС получен при использовании 
азота с калием. А.К.Эглите (1955) наблюдал более интенсивное формиро-
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ванне микориз у сосны при использовании азота с калием. В нашем опыте, 
по исследованиям Н.Ф.Чумак (1981), ежегодное внесение удобрений не по­
давило микоризообразование у сосны. При этом в контроле в вариантах 
опыта с внесением калия или (и) фосфора спектры микориз по профилю 
почвы оказались близкими. Применение азотсодержащих удобрений сни­
зило разнообразие микориз за счет выпадения микориз, образованных ро­
дами Cortinarius и Suillus. Исключение представлял вариант с внесением 
азота с калием, в котором разнообразие микориз оказалось близким к кон­
тролю. Можно предположить, что стимулирование плодоношения МС в ва­
рианте с азотно-калийными удобрениями вызвано увеличением в корневых 
вьщелениях амидов и аминокислот, отмеченное у сосны при недостатке фо­
сфора (Bowen, 1969). Кроме того, известно положительное влияние калия 
на передвижение в корневую систему углеводов, необходимых для мико- 
ризообразования, то есть влияние калия на МС может быть комплексным.
На всех участках с внесением азотсодержащих удобрений в период с 
1979 по 1984 гг. наблюдалось обильное развитие мицелия P.involutes. Его 
ватообразный буровато-коричневый мицелий обволакивал основание 
стволиков кустарничков, пронизывал опад и подстилку. Скопления мице­
лия P.involutus и образованных им микориз сосны были распространены 
в древесине пней и валежных стволов. Мицелий других МС визуально не 
обнаруживался, а лесная подстилка имела максимальную за время наблю­
дений толщину 4-6 см. Доля P.involutus в общем урожае МС составляла 
36-72% (табл. 7). В последующие годы происходило уменьшение обилия 
мицелия и урожая P.involutus. Толщина лесной подстилки снизилась до 
0,5-1,5 см. Доминирование в урожае МС перешло к L.rufus, а на участках 
с внесением азотно-калийного и полного удобрений стабильно плодоно­
сил L.necator.
Т а б л и ц а  7
Урожай Paxillus involutus и Lactarius necator в  связи с развитием 
мицелия P. involutus на участке 1
Развитие мицелия Годы
Средний урожай (кг/га) по вариантам
P.involutus L.necator
N NP NK NPK NK NPK
Обильное 1979-1984 27* Ш Тк ік £L2. -63 36 34 72 0,1
Снижение обилия 1985-1990 ш 11 21 & 2 232 18 25 39 1 1
Визуально отсутствует 1990-1996 И13
L
12
42
10
22
23
2
2
i
6
♦В числителе указан урожай, кг/га; в знаменателе -  % от общего урожая МС.
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На участке 2 в сосняке брусничном удобрения вносили весной 1970, 
1975, 1979 и 1985 гг. по схеме: контроль (без удобрений), мочевина (N) и 
смесь мочевины, суперфосфата и хлористого калия (NPK). В 1970 г. N и 
К вносили из расчета 60, а Р -  120 кг/га действующего вещества, в после­
дующие годы все удобрения вносили из расчета 120 кг/га.
Периодическое, через 4-5 лет, внесение NPK стимулировало плодоно­
шение МС, тогда как под влиянием N их урожай снизился за счет ослабле­
ния плодоношения доминанта S.bovinus и видов рода Cortinarius (табл. 8). 
Увеличение урожая МС после применения NPK обусловлено усилением 
плодоношения видов рода Lactarius и Suillus. Причем для последнего рода 
отмечено увеличение урожая видов более требовательных к плодородию
Т а б л и ц а  8
Плодоношение основных макромицетов-симбиотрофов при периодическом 
(через 4-5 лет) внесении удобрений в сосняке брусничном (участок 2)
Вид гриба
Средние урожаи (кг/га) за 1979-1998 гг. по вариантам опыта
Контроль N NPK
Всего МС 
Из них:
191,1 152,0 277,0
Amanita muscaria 0,04 10,0 1,4
Cortinarius spp.
В том числе:
63,9 22,1 51,1
С. semi sanguineus 23,7 12,3 25,9
Lactarius spp.
В том числе:
3,5 41,1 46,5
L.rufus 2,2 40,6 45,4
Paxillus involutus 0,01 1,3 3,0
Suillus spp.
В том числе:
94,5 64,7 151,0
S.bovinus 87,4 62,2 127,4
S.variegatus 2,8 1,3 18,3
Прочие MC 29,2 12,8 24,0
Распределение MC I 34 14 19
по нишам, I-II 6 31 19
% I-III 60 55 62
почвы -  S.luteus и S.variegatus. Результаты этого опыта подтвердили выска­
зывание Л.Н.Васильевой (1973) о различной требовательности представите­
лей рода Suillus к трофносги почвы. Внесение NPK в меньшей степени, чем 
применение только N, отрицательно повлияло на плодоношение видов рода 
Cortinarius. Из этого рода повышенная потребность для плодоношения в ма­
кроэлементах обнаружилась у C.semisanguineus. На контроле и удобренных 
делянках сохранилось доминирование S.bovinus. Внесение удобрений уве­
личило относительное участие в общем урожае представителей, способных
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занимать первую и вторую экологические ниши за счет снижения активно­
сти рода Cortinarius. Периодическое внесение удобрений не повлияло на 
спектр микориз сосны (Чумак, 1981).
Влияние удобрений на МС изучалось также в березняках разнотрав­
ных, сформировавшихся самосевом на заброшенных в начале 40-х годов 
пахотных землях (Шубин и др., 1977 а; Шубин, 1990). Удобрения вноси­
ли весной и осенью 1971-1973 гг. и весной 1979-1981 гг. Использовали 
мочевину (N), суперфосфат (Р) и хлористый калий (К) по схеме: контроль 
(без удобрений), N и NPK. В 1971-1973 гг. N и К вносили по 120 и Р -  240 
кг/га действующего вещества, а в 1979-1981 гг. все виды удобрений при­
меняли из расчета 120 кг/га.
На контрольном участке основным доминантом является род Russula 
(рис. 2). В отдельные годы, особенно в засушливые 1972,1973 и 1980, до­
минирование переходит к Amanita muscaria. Этот вид отнесен нами в 
группу МС, относительное участие которых в общем урожае возрастает 
при увеличении содержания в почве доступного азота. В лесах на дрени­
рованных почвах временное увеличение содержания в почве азота может 
происходить из-за слабого его использования древесными растениями в 
годы с малым количеством осадков в летний период.
Значительное участие в урожае МС с начала 80-х годов принадлежит 
Lactarius torminosus, а к концу наблюдений -  Leccinum scabrum. Paxillus 
involutus начал плодоносить с 1974 г. и не ежегодно. Средний урожай его за 
период наблюдений равен 1,6, а максимальный -  6,9 кг/га. Lnecator появил­
ся на участке в 1981 г., и урожай соответственно составлял 2,8 и 9,6 кг/га 
Появление нитрофилов на контрольном участке, расположенном на рассто­
янии 10 м от опытных, можно объяснить обогащением опада азотом в ре­
зультате налета листьев березы с удобренных участков. При этом для появ­
ления базидиом L. necator потребовался больший период воздействия обо­
гащенного азотом опада, чем для P. involutus.
На удобренных участках уже в 1971 г. отмечено массовое появление 
P. involutus, участие которого в общем урожае МС составляло 13-31%. Вне­
сение удобрений в последующие два года обеспечило господство (до 94%) 
P. involutus. Причем его базидиомы довольно равномерно размещались на 
площади участков (Шубин и др., 1977 а). Очевидно, активный мицелий 
P. involutus широко распространен в почве березняка разнотравного, но фор­
мирование базидиом ограничивалось низким содержанием доступного рас­
тениям азота. После прекращения внесения удобрений доминирование 
P. involutus продолжалось в течение двух лет, а затем стало усиливаться пло­
доношение L. necator, который на делянке с NPK стал доминантом. Повтор­
ное внесение удобрений в 1979-1981 гг. усилило доминирование P.involutus 
в 1980 г. до 88-93% от урожая МС. Однако уже в 1981 г. возросло участие 
в урожае МС L.necator, который в последующие годы стал доминантом.
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Рис. 2. Распределение урожая (по массе) макромицетов-симбиотрофов по 
родам в березняке разнотравном в опыте с удобрениями
1 -  Amanita-, 2 -  Boletus; 3 -  Cortinarius-, 4 -  Lactanus; 5 -Leccinum, Suillus; 6 -Paxillus-, 
1 -  Russula-, 8 -  прочие; 9 (в рамке) -  годы внесения удобрений.
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Полному доминированию P.involutus в 1972, 1973 и 1980 гг. способство­
вало слабое использование удобрений древесными растениями из-за не­
достатка влаги в почве. Урожай рода Cortinarius за 1971-1994 гг. на удо­
бренных участках оказался в 2-3 раза ниже, чем на контрольном за счет 
ослабления плодоношения видов с более крупными базидиомами -  
C.alboviolaceus, C.armillatus и C.mucosus. В результате средний сырой вес 
базидиом рода Cortinarius за весь период наблюдений на контроле рав­
нялся 2,8, а при внесении N -  2,0 и NPK -  2,1 г.
За период наблюдений средние и максимальные урожаи в варианте с N 
у P.involutus составили 70 и 456, у L.necator -  48 и 147 кг/га, а в варианте с 
NPK у P.involutus -  59 и 300, у L.necator -  130 и 436 кг/га. Таким образом, 
для плодоношения P.involutus более оптимальные условия создались при 
использовании азота, а у L.necator -  полного удобрения. Особенностью 
плодоношения P.involutus является более быстрая реакция на внесение 
азотсодержащих удобрений, тогда как для L.necator требуются более глу­
бокие изменения в процессах разложения опада, что обуславливает и боль­
шую продолжительность последействия удобрений на его плодоношение 
(рис. 3). Некоторое увеличение доли P.involutus в урожаях МС 1987,1989 и 
1992 гг. связано с малым количеством осадков в летний период.
Рис. 3. Плодоношение Paxillus involutus (1) и Lactarius necator (2), %  от 
общего урожая макромицетов-симбиотрофов в березняке разнотравном при 
внесении N PK b 1971-1973 и 1979-1981 гг.
Средний урожай МС за 1971-1994 гг. на контроле равнялся 222, при 
внесении N -  301 и NPK -  284 кг/га. Более высокие урожаи на удобрен­
ных участках обеспечивались плодоношением нитрофилов, а в варианте 
с N еще и A.muscaria, средний урожай которого составил 76 кг/га.
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Лесные пожары непосредственно воздействуют на МС, уничтожая их 
мицелий и микоризы растений. Косвенное влияние огня на МС более раз­
ностороннее и проявляется через изменение физико-химических и биоло­
гических свойств почвы, а также состава, строения и густоты всех ярусов 
насаждений.
Огонь оказывает большое влияние на формирование таежных лесов с 
доисторических времен (от молний). Пожары обеспечивали сохранность 
сосняков в их конкуренции с другими древесными породами. По исследо­
ваниям О.А.Неволина (1969), наиболее продуктивные сосняки Европей­
ского Севера сформировались благодаря пожарам. По его мнению, для 
восстановления сосняков на богатых почвах необходимо разрешить при­
менение контролируемых палов. С начала промышленной заготовки дре­
весины основным способом очистки лесосек является огневой. В лесах с 
грубогумусной подстилкой огневую очистку лесосек относят к лесовос­
становительным мероприятиям. Большинство сосняков таежной зоны на 
дренированных почвах в течение жизни подвергались воздействиям огня. 
В Финляндии предпринимаются попытки с помощью управляемых палов 
вернуть старые заповедные леса к природной сукцессии (Рагѵіаіпеп, 
1996) Данные о влиянии лесных пожаров на плодоношение МС в лесах 
таежной зоны малочисленны (Смирнов, 1968; Шубин, 1973,1990). По на­
блюдениям А.В. Смирнова, в разреженных сосняках Средней Сибири по­
сле беглых лесных пожаров Boletus pinophilus появляется на следующий 
год, а иногда и в год пожара. Аналогичный случай отмечен нами в южной 
части Карелии, когда после пожара летом 1980 г. в сосняке черничном IV 
класса возраста на следующий год в конце мая обильно плодоносил
B.pinophilus, а в августе-сентябре еще и виды рода Suillus.
Согласно нашим данным, влияние лесных пожаров на МС специфич­
но по типам леса, а в пределах каждого их них определяется силой воз­
действия огня, зависящей от многих факторов. В сосняках лишайниковых 
и вересковых огнем уничтожается большая часть, а местами вся подстил­
ка. Возникает ветровая и водная эрозия почвы с обнажением горизонталь­
ных корней древесных растений. На таких участках распространены ви­
ды рода Laccaria, Thelephora terrestris и Xerocomus subtomentosus, а в ме­
стах с остатками подстилки еще и L.rufus. В сосняках брусничных и чер­
ничных после пожаров почва обогащается азотом и другими элементами 
питания растений, что стимулирует на несколько лет плодоношение МС, 
мицелий которых расположен в минеральных горизонтах почвы. Во всех 
типах леса даже при раннелетних пожарах, уничтожающих только часть 
напочвенного покрова, подлеска и подроста, отмечено ослабление или 
прекращение плодоношения видов рода Cortinarius.
После рубки древостоя отрицательное влияние пожаров на МС в пре­
делах одинаковых лесорастительных условий усиливается, так как огнем
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уничтожается подрост, тонкомерные деревья и часть лесной подстилки. 
Наиболее неблагоприятные условия для МС создаются после пожаров на 
вырубках после сосняков лишайниковых и вересковых, занимающих 
склоны южной экспозиции. При этом сгорает большая часть, а местами 
вся лесная подстилка. Частое пересыхание поверхности почвы ограничи­
вает развитие мицелия МС. В посевах сосны на таких вырубках микори­
зы у сеянцев формируются на отдельных участках корневой системы, что 
указывает на очаговое размещение МС в поверхностном слое почвы (Шу­
бин, 1990). При наличии древесных растений на таких вырубках из МС 
встречаются Inocybe lacera, Laccaria laccata, Thelephora terrestris и редко 
Xerocomus subtomentosus. На вырубках из-под сосняков брусничных от­
рицательное влияние пожаров на МС проявляется в меньшей степени. 
Однако в сохранившейся части лесной подстилки, сильно пересыхающей 
в летний период, видимый мицелий МС отсутствует. Микола и др. 
(Mikola et al., 1964) изучали влияние пала различной интенсивности на 
формирование микориз у сосны на вырубке из-под сосняка брусничного 
в Центральной Финляндии. Установлено, что при сильном выжигании гу­
мусового слоя микоризы образуются у сеянцев первого года, но с опозда­
нием по сравнению с контролем (участок без пала) на 2-3 недели. Они 
пришли к выводу, что сплошные палы не могут серьезно повлиять на ми- 
коризообразование, поскольку даже сильный огонь уничтожает микориз­
ные грибы только в 1-2-сантиметровом слое почвы.
Рекреационные леса подвергаются антропогенным нагрузкам в зави­
симости от интенсивности посещения их населением. По исследованиям 
Л.Г.Буровой и И.Л.Трапидо (1975), в зоне средней вытоптанности рекре­
ационных березняков снижается плодоношение м акро ми цето в-с апро тро - 
фов, а увеличивается количество видов рола. Russula. Отсутствовали виды 
рода Cortinarius, но сохранилось плодоношение Boletus betulicola, 
Cantharellus cibarius, Leccinum scabrum, P.involutus и Xerocomus subto­
mentosus. При этом базидиомы С.cibarius, Russula delica и R.foetens появ­
лялись даже на пешеходных тропах, где плотность почвы была в 10 раз 
выше, чем в контроле. Я А.Минковская (1998) отмечает увеличение ви­
дов рода Russula в пригородных сосново-березовых лесах Беларуси.
В таежной зоне наиболее широко рекреационное воздействие на лес­
ные экосистемы проявляется через нарушения поверхности почвы при 
сборе грибов и ягод. Считается, что умеренное посещение грибных уго­
дий стимулирует плодоношение съедобных МС (Шубин, 1965; Василь­
ков, 1966; Нездойминого, 1968; Бурова, 1986; Скрябина, Сенникова,
1988). Однако следует отметить, что такие наблюдения носили кратко­
временный характер В полевом эксперименте В.И.Шубина и О.О.Пред- 
теченской (1996, 1997) установлено, что вытаптывание в березняках 
разнотравных оказывает влияние на состав и урожай МС, аналогичное
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внесению азотсодержащих удобрений. Причем потери около половины 
урожая МС, вызванные вытаптыванием в год закладки опыта, компен­
сировались усилением плодоношения МС в последующие 2-3 года. От­
мечено изменение состава рода Cortinarius с появлением видов с более 
мелкими базидиомами. При этом за период наблюдений средний сырой 
вес одной базидиомы на контроле равнялся 2,2, а в опыте -  1,9 г. Указы­
вается на сложность изучения рекреационного влияния на плодоноше­
ние МС и необходимость длительных стационарных наблюдений с при­
менением эксперимента и различных методических подходов. С увели­
чением рекреационной нагрузки, по мере приближения к городам, насе­
ленным пунктам, а также транспортным путям, снижается разнообразие 
МС с заменой ценных видов съедобных грибов менее ценными. В такой 
же последовательности отмечено снижение участия в общем урожае 
МС видов рода Cortinarius, а внутри рода -  изменение видового состава 
с увеличением количества видов с более мелкими базидиомами.
Загрязнение лесов поллютантами может влиять на МС через ослабле­
ние фотосинтеза древесных растений и (или) изменение почвенных усло­
вий. Из распространенных поллютантов наибольшее влияние на МС ока­
зывает NH3, нарушая соотношение в почве аммонийного и нитратного 
азота в пользу последнего (Gulden et al., 1992). Отмечено сходство реак­
ции МС на загрязнение NH3 с внесением азотных удобрений -  деградиру­
ют роды Cortinarius и Russula, а стимулируется плодоношение Lactarius 
necator и L.rufus. В хвойных лесах Финляндии поллютанты усиливают 
вымывание калия из подстилки (Raunemaa et al., 1987). Можно предполо­
жить, что усиление дефицита калия увеличит отрицательное влияние на 
МС «азотного насыщения» почвы в районе загрязнения NH3.
Выводы
В лесных биогеоценозах таежной зоны происходят природные и ант­
ропогенные сукцессии плодоношения МС. Значение последних возраста­
ет в связи с интенсификацией лесохозяйственной деятельности, а также 
усиления рекреационного воздействия на леса и промышленного загряз­
нения среды.
Природные сукцессии МС происходят в ходе развития насаждений по 
мере увеличения мощности лесной подстилки и корнеобитаемого слоя поч­
вы. При этом происходит «расхождение» МС по экологическим нишам.
При многофункциональном значении эктомикоризы древесных расте­
ний, у МС наиболее выражена дифференцированность развития в зависи­
мости от содержания в почве доступного растениям азота. Сукцессии 
плодоношения МС представляют одну из форм проявления «закона бе­
режливости» по использованию азота в лесных экосистемах.
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В смешанных насаждениях сукцессии МС происходят также в резуль­
тате изменения положения в пологе древостоя дерева-хозяина, определя­
ющего уровень его ценотического влияния на почву и обеспечения сим­
бионта углеводами. Основное влияние на состав и урожай МС оказывают 
древесные растения первого яруса. Древесные растения, занимающие 
второй ярус и испытывающие затенение, не имеют связанных только с 
ними МС.
Антропогенные сукцессии МС вызываются изменением условий на­
копления и разложения опада. В результате, как правило, ослабляется или 
подавляется плодоношение видов рода Cortinarius, распространение ми­
целия которого ограничено лесной подстилкой. При этом часто усилива­
ется плодоношение МС, мицелий которых способен занимать не только 
органогенный, но и минеральные горизонты почвы.
Предлагаемое объяснение особенностей сукцессий плодоношения 
МС, основанное на занимаемых ими экологических нишах и дифферен­
циации по потребности в доступном для растений азоте, является пер­
вой попыткой решения этого важного для лесной микоценологии во­
проса. В научно-прикладном аспекте понимание сукцессий МС важно 
для разработок мероприятий по охране редких и ценных видов. Зависи­
мость формирования биоты МС из моно- и поливалентных видов от це­
нотического влияния дерева-хозяина следует использовать для научно­
го обоснования горизонтального строения высокопродуктивных сме­
шанных насаждений.
Работа выполнена при поддержке Российского фонда фундаменталь­
ных исследований. Гранты № 95-04-11429 и 97-04-48465.
Список грибов, упомянутых в тексте
Amanita muscaria (L.: Fr.) Pers.
Boletus betulicola (Vassilk.) Pilat et 
Dermek
B. pinophilus Pilat et Dermek 
Cantharellus cibarius Fr.: Fr. 
Cortinarius alboviolaceus (Pers.: Fr.) Fr.
C. armillatus (Fr.: Fr.) Fr.
C. mucosus (Bull.: Fr.) J.J. Kickx.
C. semisanguineus (Fr.: Fr.) Gillet. 
Gomphidius roseus (Fr.) Fr. 
Hygrophorus hypothejus (Fr.: Fr.) Fr. 
Inocybe lacera (Fr.: Fr.) P. Kumm. 
Laccaria laccata (Scop.: Fr.) Berk, et 
Broome.
Lactarius flexuosus (Pers.: Fr.) Gray.
L. helvus(Yt. : Fr.) Fr.
L. mitissimus (Fr. : Fr.) Fr.
L. necator (Bull.: Fr.) P. Karst.
L. resimus (Fr.: Fr.) Fr.
L. rufus (Scop.: Fr.) Fr.
L. torminosus (SchaefF.:Fr) Gray.
L. vietus (Fr.: Fr.) Fr.
Leccinum scabrum (Bull.: Fr.) Gray. 
Paxillus involutus (Batsch: Fr.) Fr. 
Russula delica Fr.
R. foe tens (Pers.: Fr.) Fr.
Suillus bovinus (L.: Fr.) O. Kuntze 
S. granulatus (L.: Fr.) O. Kuntze 
S. luteus (Fr.) Gray.
S. variegatus (Sw.: Fr.) O. Kuntze 
Thelephora terrestris Fr.
Xerocomus subtomentosus (L.: Fr.) Quel.
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ІП. ФИТОПАТОЛОГИЧЕСКИЕ ИССЛЕДОВАНИЯ
Трахеомикоз в дубовых лесах Русской равнины
Н.Н. Селочник
Трахеомикоз дуба впервые был отмечен в 1926 г. в Югославии 
(Georgevitch, 1926), затем его обнаружили в США, европейских странах 
и европейской части СССР, но с момента его открытия и по сей день это 
заболевание вызывает многочисленные дискуссии как в отношении так­
сономии возбудителей и их патогенных свойств, так и их роли в синд­
роме усыхания дуба и в биогеоценозе в целом, причем мнения авторов 
по этим вопросам различны.
Так, в США впервые описано типичное быстрое увядание красных ду­
бов, названное вилтом (Нету, Moses, 1943) с возбудителем Ceratocystis 
fagacearum (Bretz) Hunt. Вместе с тем в ряде европейских стран (Югосла­
вия, Румыния, Чехословакия, Болгария, Польша, Венгрия) трахеомикоз, 
вызываемый грибами родов Ceratostomella, Ceratocystis, Ophiostoma, так­
же считали основной причиной усыхания разных видов дуба (Georgescu 
et al., 1948; Роснев, Златанов, 1982; Leontovic, 1990, и др.).
Фундаментальные исследования по инфекционному усыханию пло­
довых и лесных культур, связанному с сосудистыми патогенами, в СССР 
были выполнены A.J1. Щербин-Парфененко (1953), И.И. Минкевичем 
(1963, 1972), В.И. Потлайчук (1976). Усыхание дубрав в СССР, также 
связанное с сосудистым микозом, впервые отмечалось в 50-х годах в Во­
ронежской и Ростовской областях, на Северном Кавказе, в Ставрополь­
ском и Краснодарском краях (Щербин-Парфененко, 1953; Иванченко, 
1957; Минкевич, 1962, 1963); в 60-80-х годах -  на Украине (Тарханова, 
1967; Падай, 1979), в Молдавии (Онофраш и др., 1978), Азербайджане 
(Гусейнов, 1984), Грузии (Имнадзе и др., 1989), Волгоградской, Ростов­
ской и некоторых других областях РСФСР (Крюкова, Плотникова, 1979; 
Кузмичев, 1983; Селочник, Кондрашова, 1989). Кстати сказать, Е.А. Шу- 
мановым и Э.А. Огановой (1956) в байрачных ду бравах Деркульской 
лесной опытной станции на Украине впервые был описан типичный тра­
хеомикоз дуба, заключающийся в закупорке проводящих сосудов ствола 
и ветвей и вызываемый грибами из рода Ophiostoma. Это заболевание 
было ими отмечено также в лесных полосах урочища Юницкого, пой­
менных дубравах по Северному Донцу, в Великом Анадолье, в Шиповом
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и Теллермановском лесу Воронежской области. Патогенез сосудистого 
микоза дуба в России чаще всего носил хронический характер, но описа­
ны и единичные вспышки заболевания, как, например, в Савальском ле­
схозе Воронежской области в 1950-х годах после ряда засушливых лет 
(Иванченко, 1957; Минкевич, 1962) и даже в Ленинградской области в 
перестойном насаждении под сильным антропогенным стрессом (Тол­
сто пятов, 1979).
Из приведенного краткого обзора видно, что сосудистый микоз дуба и 
вызванное им усыхание насаждений в основном были приурочены к бо­
лее засушливым условиям юга и юго-востока Европы. В этих регионах 
поражению насаждений этим заболеванием предшествовал или сопутст­
вовал рад факторов. На основе обобщения многолетних литературных 
данных мы установили, что главными предрасполагающими факторами, 
снижающими устойчивость насаждений и поддерживающими затем раз­
витие трахеомикозных и других патогенных грибов, были засуха и дефо­
лиация крон насекомыми-филлофагами, а также в раде случаев антропо­
генные воздействия (Селочник, 1989, 1998). Засухи особенно типичны 
для 70-80-х годов с увеличением температуры на 1-1,5°С и хроническим 
дефицитом осадков в Центральной и Восточной Европе (Delatour, 1990; 
Kowalski, Bartnik, 1990; Leontovic, 1990; Brasier, Scott, 1994, и др.). Мысль 
о вторичной роли сосудистого микоза и некоторых других болезней дуба 
в синдроме усыхания дубрав на фоне экстремальных погодных условий 
была высказана и на Международном симпозиуме во Франции, посвя­
щенном экологии, физиологии и патологии дуба (Селочник, 1995).
При рассмотрении роли трахеомикозных грибов в биогеоценозе сле­
дует указать на появившиеся в последнем десятилетии материалы о воз­
можности эндофитного существования многих грибов-микромицетов. 
Так, при изучении ксилотрофной микобиоты бука на Украине (Гаевая и 
др., 1995) наряду с дереворазрушающими макромицетами описаны харак­
терные для бука микромицеты, которые выделялись не только из усыха­
ющих ветвей, стволов, но и из визуально здоровых ветвей, что свидетель­
ствует об их наличии в ксилеме в латентном состоянии
Гораздо больше сообщений на эту тему мы находим у европейских 
авторов, исследования которых в последние годы посвящены эндофит­
ным грибам и их взаимоотношениям с древесными породами. Так, неко­
торые специфичные для растений-хозяев виды и особенно неспецифич­
ные грибы-убиквисты часто присутствуют в деревьях и имеют очень 
тесную ассоциацию с их хозяевами (Wulf, 1994). Например, из листьев 
и веточек больных и здоровых деревьев бука, дуба, липы, платана мог­
ли изолироваться различные виды Gloeosporium и другие виды, из кле­
на -  Diplodinia асегіпа. Исследования выявили у них неожиданные эн­
дофитные свойства в добавление к их паразитическому потенциалу,
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причем последний гриб оказался одним из главных факторов смертнос­
ти галлообразующего вредителя путем некротизации ткани вокруг гал­
лов (Sieber, Hugentobler, 1987; Halmschlager, 1993; Halmschlager et al., 
1993). Имеются также сообщения о развитии 56 грибных эндофитов во 
внешне здоровой хвое Pinus nigra в Словении (Jure et al., 1995), Pinus 
densijlora -  в Японии, среди которых доминантным был гриб 
Phialocephala sp., изолировавшийся как из здоровых игл, так и заражен­
ных галловым вредителем Thecodiplosis japonensis (Hata, Futai, 1995). 
Авторы (Jure et al., 1995) считают, что классификация некоторых пара­
зитических или факультативно паразитических видов, способных суще­
ствовать как эндофиты во внешне здоровых органах и тканях дерева, 
должна быть пересмотрена. Многие грибные патогены могут перехо­
дить от паразитизма к эндофигизму и даже к симбиозу с растением-хо- 
зяином. Так, гриб-ксилотроф Hypoxylon mediterraneum, вызывающий 
некротическую болезнь стволов и ветвей твердолиственных пород (из­
вестную как «угольная болезнь»), с широким ареалом растений-хозяев и 
особенно видов рода Quercus (Vannini, 1998) часто изолировался авто­
ром из бессимптомных тканей листьев, ветвей, коры на ветвях и стволе, 
взятых от здоровых деревьев в насаждениях с признаками усыхания, из 
желудей и сеянцев в разных стадиях развития. В этих случаях гриб на­
ходился в латентной фазе как эндофит. Таким образом, наряду с парази­
тическими функциями эндофитные грибы могут существовать как ла­
тентные патогены и иногда переходить даже к функции мутуалистичес- 
кого симбионта, обладая таким же значением для их хозяина, как мико­
ризные грибы (Carrol, 1988).
Идея о возможном симбиотрофизме возбудителей сосудистого мико­
за дуба (Ophiostoma sp., Diaporthe sp.) с растением-хозяином Quercus 
robur L., впервые сформулированная в СССР A.JI. Щербин-Парфененко 
(1956), перекликается с приведенными выше данными. Применительно к 
условиям региона наших исследований нами впервые была проведена 
аналогия между латентным существованием возбудителей сосудистого 
микоза как грибов-эндофигов и бациллоносительством (Селочник, 1989, 
1998; Selochnik, 1994, 1997).
Кроме того, имеются данные о том, что эцдобиотические грибы могут 
играть роль в усыхании леса (Minter, 1989). Такие ситуации имели место 
с Ceratocystis fagacearum на красных дубах группы Erhytrobalanus на се­
вере США (Mac Donald, 1994), Ceratocystis (Ophiostoma) roboris на раз­
ных видах дуба в Азербайджане (Гусейнов, 1984,1989), с голландской бо­
лезнью вяза в Америке, Европе и странах СНГ.
Такого рода взаимоотношения грибов с лесными породами можно 
рассматривать как антагонистические, играющие значительную роль в 
динамике лесных сообществ (Van der Kamp, 1991; Dickman. 1992; Haack,
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Вуіег, 1993; Dmoor, Eshed, 1994). Воздействие патогена на структуру и со­
став леса зависит от взаимодействия многих параметров (тип леса, перво­
начальный состав насаждения, индивидуальная восприимчивость лесных 
пород и др.). Так, сукцессия, которая произошла в результате заболева­
ния, вызванного Ceratocystis fagacearum в штате Висконсин (Menges, 
Loucks, 1984), привела к потере восприимчивых красного (Quercus rubra) 
и черного (Q. velutina) дубов. Белые дубы (Q. alba), черная вишня (Prunus 
serotina) и сахарный клен (Acer saccharum) развивались более благопри­
ятно, но это зависело от типа леса и, прежде всего, от степени увлажне­
ния. На увлажненных участках увядание дуба ускоряло переход к лесам с 
преобладанием сахарного клена.
Совместное развитие вирусного заболевания желтухи и голландской 
болезни американских вязов (Ulmus атегісапа) на северо-востоке и сред­
нем западе США сильно изменило структуру, возраст, видовой состав бо­
лотистых лесов США (Lanier et al., 1988).
Наши исследования по сосудистому микозу дуба в связи с изучением 
причин его усыхания были проведены в период 1983-1998 гг. в Средне­
русской лесостепи и прилегающих областях (Воронежская, Тамбовская, 
Тульская, Липецкая, Саратовская, Рязанская и другие области России). 
Рекогносцировочными выборочными обследованиями в указанном реги­
оне нами охвачено 30 лесных массивов (лесхозы, лесничества, заповедни­
ки), прежде всего, тех, в которых ранее отмечались массовые усыхания 
дуба (Осипов, Селочник, 1989). В течение этого периода проводились и 
детальные стационарные наблюдения в Теллермановском опытном лес­
ничестве (Т.о.л.) Института лесоведения РАН (Воронежская обл.).
В обследованных нами массивах мы не наблюдали сукцессий, свя­
занных с грибными поражениями деревьев и изменением структуры ле­
сов, в чистом виде. Однако имеются примеры совместного влияния 
грибных патогенов и других факторов на изменение параметров леса. 
Так, в Савальском лесхозе (Воронежская обл.) в 50-х годах в столетних 
культурах дуба после ряда засушливых лет была отмечена очаговая 
вспышка сосудистого микоза (Иванченко, 1957; Минкевич, 1962). Одна­
ко насаждение, созданное посевом желудей поздней формы, в 
1980-1990-х годах восстановилось после прошедшего усыхания. Распо­
ложенные же рядом культуры того же возраста, но из дуба ранней фор­
мы, пострадали гораздо сильнее (табл.1). Главной причиной этого яви­
лось систематическое массовое размножение насекомых-филлофагов 
ранневесеннего комплекса, предпочитающих в этих условиях раннюю 
форму дуба. В результате объедания появлялась вторичная листва, 
сильно поражаемая мучнистой росой. Отрицательное влияние оказали 
упрощенные состав и структура этих чистых культур, отсутствие 2-го 
яруса и малочисленность подлеска. Наконец, опушечное расположение
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насаждения привело к наступлению сорно-полевых трав, затравке этого 
участка скотом и т. д. При обследованиях в 1987-1994 гг. здесь обнару­
жено сильно изреженное насаждение, по существу, редколесье. Остав­
шиеся деревья в большинстве суховершинные и усыхающие. Развитие 
сосудистого микоза продолжается по сей день. Таким образом, отрица­
тельная сукцессия в этом лесу связана с комплексом антропогенных и 
биотических факторов, в том числе и с трахеомикозом дуба.
Остановимся теперь на признаках сосудистого микоза и способах его 
диагностики. Первые признаки заболевания в Т.о.л. были обнаружены 
Н.К. Кондрашовой и нами в 1983 г. в молодых культурах дуба (посадка 
1970 г.) на ветках в виде мозаичного обесцвечивания листьев до белова­
того цвета, что соответствовало наличию темных точек и штрихов на по­
перечных срезах этих веток и тяжей на продольных срезах, появившихся 
в результате закупорки водопроводящей системы. В последующие годы 
обесцвечивание листьев у молодых деревьев обнаружено не было, пост­
радавшие ветви отмерли, и крона восстановилась. У взрослых деревьев 
разных классов возраста этот симптом нами вообще не наблюдался.
В качестве признаков заболевания взрослых деревьев дуба, вызванно­
го сосудистыми патогенами, разные авторы описывают пожелтение, по- 
бурение, покраснение и преждевременное отмирание листьев, веточек и 
целых ветвей, изреживание кроны, деформацию тканей и местные очаги 
гнили в корнях, серовато-коричневое окрашивание древесины, иногда от­
дельные черно-бурые точки, штрихи, полоски в некоторых годичных 
кольцах на поперечных срезах ствола и ветвей и соответствующие им тя­
жи на тангентальных срезах, некрозы под корой и на коре, часто с черным 
эксудатом, многочисленные водяные побеги на стволе (Крюкова, Плот­
никова, 1979; Кузьмичев, 1983; Гусейнов, 1984; Нел>ко, 1985; Kowalski, 
Bartnik, 1990; Vannini, Luisi, 1990). Многие из этих симптомов наблюда­
ли и мы в дубравах лесостепи России (Селочник, 1998; Selochnik, 1997). 
Однако в обследованных нами массивах болезнь носила чаще всего хро­
нический характер, не приводя деревья к гибели, а внешние признаки бо­
лезни не были строго специфичными и могли быть связаны с влиянием 
неблагоприятных факторов среды (прежде всего, засухи), дефолиацией 
крон насекомыми-филлофагами, антропогенными воздействиями, эколо­
гическими факторами, не отвечающими требованиям дуба Поэтому вы­
делить пораженные деревья при перечетах на пробных площадях и обсле­
дованиях по внешним признакам едва ли возможно.
В таких случаях считалось, что сосудистый микоз можно обнаружить 
по внутренним признакам в древесине веток и ствола, указанным выше 
Всего за период 1983-1987 гг. в Т.о.л. было срублено и проанализирова­
но 64 дерева дуба ІІ-Ѵ классов возраста и 4 дерева перестойных XIII клас­
са, разных категорий состояния, в разных типах леса и свыше 2500 веток
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из разных частей кроны от 48 деревьев. В табл. 2 мы приводим итоговые 
данные распространенности сосудистого микоза на разных деревьях и 
ветвях в пределах кроны. В наиболее продуктивных и распространенных 
в лесничестве нагорных дубравах было взято 48 модельных деревьев ІІ-Ѵ 
классов возраста, причем 18 из них благополучных (внешне здоровые или 
слегка ослабленные). Среди явно ослабленных или отмирающих деревь­
ев внутренние признаки микоза в древесине были обнаружены у 60% из 
них, а среди благополучных деревьев этот процент был несколько выше 
(77,7). Эго согласуется с имеющимися данными, что некоторые эндофи­
ты менее часты в поврежденных деревьях, чем в здоровых (Sieber, 
Hugentobler, 1987). По другим типам леса здоровые модельные деревья не 
были взяты из-за малой их представленности в этих насаждениях, а сред­
ний процент неблагополучных деревьев с признаками микоза в них был 
значительно выше (83,3 и 100% соответственно), что мы объясняем их 
худшим влагообеспечением в сухие годы.
Модельные ветви, взятые для анализа, были нормально облиственны, 
без признаков отмирания. При анализе они были разделены на 3 группы: 
крупные с диаметром более 1 см, средние -  0,5-1 см, мелкие -  менее 
0,5 см. И если мелкие веточки во всех частях кроны практически не име­
ли симптомов поражения, то крупные и средние ветви в целом были по­
ражены на 13,4%, причем их зараженность увеличивалась от верха к се­
редине и книзу кроны (табл.2). Однако во всех случаях выявления призна­
ков трахеомикоза дуба мы ни разу не наблюдали полной закупорки про­
водящих сосудов ствола и ветвей, несовместимой с жизнью дерева, как 
это бывает, например, при голландской болезни ильмовых или вилте аме­
риканских дубов. Чаще всего болезнь проявлялась на отдельных крупных 
ветвях разного возраста и довольно редко в стволе, затрагивая лишь не­
большую часть некоторых годичных слоев в виде отдельных темно-бу­
рых или черных точек, пятен, что не могло серьезно повлиять на жизне­
деятельность дерева и свидетельствовало о вялотекущем процессе в хро­
нической форме. Воротами инфекции могли быть отмершие сучья, моро­
зобоины, другие фауты, а также места дополнительного питания дубово­
го заболонника в развилках ветвей, так как имеющиеся темные тяжи в 
продольном направлении чаще всего начинались именно от этих повреж­
дений. В 1996 г. мы впервые обнаружили проявление болезни на однолет­
них сеянцах дуба в питомнике Т.о.л., где было отмечено групповое усы­
хание сеянцев. При посеве образцов из отмерших стволиков, корней и се­
мядолей желудей на картофельно-глюкозный агар спороношение 
Graphium sp. проявилось лишь на отрезках стволиков. Типичных симпто­
мов трахеомикоза на сеянцах мы не обнаружили. Еще в 1940 г. А.В. Бара- 
ней (цит. по Шуманову, Огановой, 1956) при изучении сердцевинной гни­
ли корней у сеянцев и саженцев дуба на Украине выделил в числе прочих
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патогенов грибы родов Coremia, Verticillium, Cephalosporium, признанные 
позднее анаморфами возбудителей сосудистого микоза дуба. Указание о 
том, что сеянцы дуба в 1- 2-летнем возрасте могут быть носителями сосу­
дистого микоза, мы находим и у других исследователей (Кронгауз, 1958). 
Изучая сосудистый микоз дуба на Украине, Е.А. Шуманов совместно с
Э.А. Огановой (1956) установили, что заболеванию подвержены дубы от 
10 до 60 лет в самых различных условиях местопроизрастания, но в не­
значительных количествах (около 1%). Чаще симптомы болезни наблю­
дались на ветвях толщиной более 2 см, нередко на вершинных ветвях кро­
ны диаметром от 2 до 12 см. Наши маршрутные обследования дубрав 
Среднерусской равнины и стационарные исследования показали, что ду­
бы могут быть носителями инфекции сосудистого микоза в любом возра­
сте, от сеянцев до перестойных деревьев.
В результате микологических анализов образцов от более чем 1000 де­
ревьев в качестве возбудителей трахеомикоза нами выделены 3 вида рода 
Ophiostoma: (О. roboris, О. valachicum, О. kubarticum) и их анаморфы: 
Graphium roboris, Hyalodendron sp., Cephalosporium sp.,Verticillium sp., 
Rhinotrichum sp. Кроме того, был изолирован ряд видов рода Fusarium: F. 
sporotrichiella Bilai var. poae (Pk.) Wr. emend Bilai F. sporotrichiella Bilai 
var. tricinctum (Corda) Bilai, F.javanicum Koord, F. moniliforme Sheld. var. 
lactis (Pir. et Rib.) Bilai comb, nova, F. solani (Mart.) App. et Wr., F.solani 
(Mart.) App. et Wr. var. argillaceum (Fr.) Bilai comb, nova
Для изучения распространенности заболевания нами разработана ме­
тодика быстрой его диагностики, своего рода экспресс-метод, путем 
взятия из стволов на высоте груди кернов приростным буравом, стери­
лизуемым спиртом перед каждым деревом, и инкубации их в стериль­
ных пробирках с увлажненными полосками фильтровальной бумаги. 
Эта методика позволяет за короткий срок проанализировать большое 
количество живых деревьев без нанесения им заметного вреда (отвер­
стия от бурава следует замазывать любой замазкой или пластилином), в 
то время как образцы от усыхающих и сухостойных деревьев можно 
брать методом высечек и также инкубировать их во влажных камерах в 
чашках Петри. Мы использовали оба метода. Это позволило нам срав­
нить их и установить, что каждый имеет свои преимущества и недостат­
ки. Керны дают возможность просмотреть все слои древесины вплоть до 
сердцевины ствола, но нужно избегать избыточного переувлажнения 
пробирок, что подавляет рост грибов. При взятии высечек и закладке их 
в чашки Петри создаются лучшие условия для развития спороношений 
грибов в связи с булыпим объемом воздуха. Указанный способ диагно­
стики не требует больших затрат времени и средств по сравнению с изо­
ляцией грибов на питательные среды, так как спороношение анаморф- 
ной (прежде всего, виды Graphium) и телеоморфной (виды Ophiostoma)
215
ГРИБНЫЕ СООБЩЕСТВА ЛЕСНЫХ ЭКОСИСТЕМ
стадий возбудителей в условиях влажной камеры при температуре 
23-25° может проявиться в течение недели.
В табл. 3 мы приводим результаты проверки зараженности сосудис­
тым микозом деревьев дуба разного состояния в обследованных нами ре­
гионах и областях. Как видно из таблицы, присутствие возбудителей со­
судистого микоза обнаружено в среднем, по данным 460 деревьев из 8 об­
ластей России и из Болгарии, у 56,5% деревьев, но только 8,7% из них 
имели внутренние признаки заболевания. Во всех же остальных случаях 
(47,8%) заболевание протекало бессимптомно.
Носители инфекции сосудистого микоза чаще всего встречаются сре­
ди высших категорий состояния, прежде всего, деревьев наиболее пред­
ставленной 2-й категории (42,7%) и 16,8% деревьев 1-й категории также 
были носителями этой инфекции, что еще раз подтверждает наши выво­
ды об эндофитном существовании возбудителей.
Т а б л и ц а  3
Изоляция возбудителей сосудистого микоза из древесины дуба 
в связи с наличием или отсутствием признаков болезни и категориями 
состояния дерева
Область
Число
дере­
вьев,
шт.
Присутствие патогена, %
Всего
дере­
вьев
С признаками
сосудистого
микоза
По категориям состояния*
+ — 1 2 3 4 5 6
Воронежская 300 52,3 9,0 43,3 18,5 49,7 8,9 13,4 5,1 4,4
Белгородская 59 79,7 6,8 72,9 12,8 19,1 23,4 12,8 21,3 10,4
Рязанская 52 55,8 7,7 48,1 27,6 31,0 13,8 20,8 - 6,9
Калужская 13 69,3 7,8 61,5 - 55,6 33,3 11,1 - ~
Тульская 12 75,0 - 75,0 11,1 55,6 11,1 - 11,1 11,1
Тамбовская 6 16,7 16,7 - - 100 - - - -
Липецкая 5 60,0 - 60,0 - 100 - - - -
Саратовская 5 100 60,0 40,0 - - - 20,0 40,0 20,0
Болгария 8 25,0 - 25,0 - 100 - - - -
Всего 460 56,5 8,7 47,8 16,8 42,7 12,6 13,4 8,0 6,5
* 1- здоровые; 2 - слабо ослабленные; 3 -  сильно ослабленные; 4 -  усыхающие; 5 -  свежий су­
хостой; 6 - старый сухостой.
По мере ухудшения состояния деревьев процент их инфицирования 
возбудителями трахеомикоза уменьшался. Очевидно, сосудистый микоз 
не был главной причиной отмирания этих деревьев, а лишь сопутствую­
щим фактором.
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Отметим, что в Т.о.л. деревья с внутренними признаками сосудистого 
микоза составляли 77,7% (см. табл. 2), тогда как в среднем в зоне широко­
лиственных лесов -  7,8% (табл. 3). Однако во 2-м случае (7,8%) приведены 
лишь те деревья, инфицирование которых сосудистым микозом было под­
тверждено микологическим анализом. Наличие же признаков в заболонной 
древесине (темные точки, пятна, некрозы) может свидетельствовать о зара­
жении дуба и другими грибами-микромицетами. Так, из некрозов в древе­
сине нами часто выделялись грибы родов Fusarium, Cylindrocarpon, 
Cladosporium и некоторые другие, причастность которых к сосудистому па­
тогенезу не установлена, и мы считаем их сопутствующей инфекцией. При 
этом как признанные возбудители сосудистого микоза, так и другие пато­
гены выделялись нами не только из сосудов ксилемы, но и из паренхимы и 
ядровой древесины. Наши данные совпадают с данными итальянских ис­
следователей, которые из сосудов и паренхимы усыхающих дубов выделя­
ли не только грибы порядка Ophiostomales, но и другие, такие как Diplodia 
mutila, который они считают патогеном первичной важности, и чаще дру­
гих Hypoxilon mediterraneum, особенно в условиях повышенной сухости 
(Vannini, Luisi, 1990). В Венгрии выявлены 3 вида патогенных грибов, свя­
занных с гибелью деревьев дуба, и среди них вновь D. mutila и сосудистый 
патоген Ceratocystis piceae (Munch) Bakshi (Ѵаіла, 1987), впоследствии 
Ophiostoma piceae (Munch) H. Syd and P. Syd. Этот гриб европейскими 
микологами рассматривался как вариабельный, убиквистный, окрашиваю­
щий заболонь, поселяющийся как на твердолиственных, так и на хвойных 
породах (Przybyl, de Hoog, 1989; Kowalski, Bartnik, 1990; Leontovic, 1990; 
Vannini, Luisi, 1990; Balder, 1993).
В наших исследованиях грибы рода Ophiostoma и их анаморфы часто 
выделялись из внешне здоровых дубов с легким серовато-коричневым ок­
рашиванием древесины, известным у хвойных пород как «синева» (Мей­
ер, 1953; Потлайчук, Щекунова, 1985; Bakshi, 1951). Имеются данные о 
тесной связи таксонов Ophiostoma roboris и О. valachicum с возбудителем 
синевы грибом О. piceae (Gibbs, 1981; Przybyl, 1990; Pizybyl, de Hoog, 
1989; Brasier, 1993, и др.). На основании этого мы предположили и в на­
шем регионе связь сосудистого микоза наряду с другими грибами с этим 
сапротрофным, в лучшем случае слабо патогенным возбудителем 
(Selochnik, 1994). Однако для подтверждения этого требуются дополни­
тельные исследования.
Рекогносцировочные обследования насаждений Т.о.л. (общая площадь 
2000 га), детальные обследования на 14 постоянных пробных площадях в 
трех основных типах дубрав разного возраста, а также микологический 
анализ кернов и высечек позволяют судить о динамике распространения 
сосудистого микоза в Т.о.л. за 15 лет (1983-1997) (табл. 4). Инфицирован­
ными считались деревья, из образцов которых в условиях влажной камеры
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или на питательной среде были выявлены спороношения грибов рода 
Ophiostoma или их анаморф. Из табл. 4 видно, что процент деревьев с 
инфекцией сосудистого микоза в разные годы сильно различался. Так, в 
1990 г. в целом по всем насаждениям он составил 8,3, что в 10 раз мень­
ше, чем в 1983-1987 гг. Мы связываем это с погодными условиями, ко­
торые также были различны: 1990 г. был значительно более влажным, 
чем предшествующие годы наших обследований, сумма осадков с мая 
по сентябрь 1990 г. составила 369 мм. В то же время в 1983 г. эта циф­
ра была равна 219 мм, в 1984 -  115 мм, в 1985 -  261 мм, в 1986 -  194 мм, 
в 1987 -  308 мм. В последующие годы, средние по влагообеспеченнос- 
ти, было выявлено 47,7% кернов со спороношением. В 1997 г. засушли­
вый период отмечался лишь в августе-сентябре, и процент инфициро­
ванных деревьев снова понизился до 27,8%. Согласно литературным 
данным, сосудообитающие патогены становятся более активными и мо­
гут переходить в паразитарное состояние, когда в сосудах ксилемы при 
низком водном потенциале становится больше воздуха (Georgescu, 
1952). Влажность ксилемы, по мнению ряда авторов (Chapela, 1989; Га­
евая и др., 1995), является важнейшим лимитирующим фактором для 
развития многих видов ксилотрофных грибов, находящихся в ксилеме в 
латентном состоянии, и снижение этой влажности может служить пус­
ковым механизмом для патогенеза.
Т а б л и ц а  4
Распространенность сосудистого микоза дуба 
в Теллермановском опытном лесничестве
Тип
дубравы
Возраст
(лет)
1983-1987 гг. 1990 г. 1991-1994 гг. 1997 г.
1* 2*» 1 2 1 2 1 2
Нагорные 60 26 61,5 27 0 47 36,2 - -
80 148 77,7 110 0 171 68,4 9 33,3
100 9 100 16 0 10 0 - -
250 14 100 - - - - - -
Пойменные 80 24 100 67 14,9 33 6,1 31 22,6
Солонцовые 100 34 100 70 20,0 47 23,4 14 35,7
Всего 255 83,1 290 8,3 308 47,7 54 27,8
* Количество проверенных деревьев, шт. 
** В том числе инфицированных, %.
При сравнении количества инфицированных деревьев в разных клас­
сах возраста и типах дубрав в нагорных дубравах отмечен тренд увеличе­
ния процента зараженности с повышением возраста. В 1983-1987 гг. за­
болевание интенсивнее проявилось в пойменных и солонцовых дубравах,
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находившихся в худших условиях влагообеспеченности по сравнению 
с нагорными (Романовский, 1998), что соответствует и данным, полу­
ченным по модельным деревьям за этот же период (см. табл.2). Более 
высокий процент инфекции сосудистого микоза в 1991-1994 гг. в на­
горных дубравах можно связать с их ослаблением из-за сильного по­
вреждения листвы минирующими и скелетирующими вредителями В 
то же время в пойменной и солонцовой дубравах, представленных пре­
имущественно деревьями рано распускающейся формы дуба, объеда­
ние обычным весенним комплексом листогрызущих насекомых умень­
шилось, а в 1997 г. его практически не было (по неопубликованным 
данным В.В. Рубцова и И.А. Уткиной). Эти выводы полностью согла­
суются с приведенными выше данными о вторичной роли сосудистого 
микоза в данном регионе и влиянии на его распространение, прежде 
всего, таких предрасполагающих факторов, как погодные условия и де­
фолиация дуба насекомыми-филлофагами.
Выводы
1. Внешние и внутренние (в древесине дерева) признаки сосудистого 
микоза не являются строго специфичными. Для точной диагностики забо­
левания необходимы микологические анализы. Нами разработан экс­
пресс-метод диагностики путем закладки кернов в пробирки с увлажнен­
ными фильтрами.
2. С помощью микологического анализа выявлена скрытая (латентная) 
форма существования возбудителей сосудистого микоза как грибов-эндо- 
фитов. В дубравах лесостепи эта форма преобладает.
3. Сосудистый микоз дуба отмечается на всех этапах жизни дерева от 
желудей до перестойного возраста. Процент инфицирования деревьев 
увеличивается с повышением возраста и в условиях дефицита влаги.
4. Рекогносцировочные обследования дубравных лесных массивов 
Среднерусской лесостепи в период 1983-1998 гг. не выявили острых 
очагов сосудистого микоза. Лишь в комплексе с неблагоприятными кли­
матическими, антропогенными и другими абиотическими и биотически­
ми факторами это заболевание может быть причиной усыхания деревь­
ев и изменения структуры леса. В более засушливых регионах юга и 
юго-востока СНГ, как явствует из приведенных литературных данных, 
сосудистый микоз наиболее часто может переходить в острую форму и 
вызывать усыхание дуба.
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Структура грибных дереворазрушающих биотрофных 
сообществ лесных экосистем
В.Г. Стороженко
Рассмотренные выше теоретические положения о деструктивной и 
формирующей функциях дереворазрушающих грибов в лесных экосисте­
мах находят свое подтверждение в экспериментальных данных об особен­
ностях функционирования, распространении и составе грибов биотроф- 
ного комплекса в лесах различного формационного состава, зон расти­
тельности и типологических разностей.
Участие грибов биотрофного комплекса 
в процессах распада лесных сообществ
Дереворазрушающие грибы по трофической специализации, по спосо­
бу питания могут быть отнесены, как известно, или к сапротрофам, или к 
паразитам, или к группе видов, обладающих факультативными свойства­
ми, -  факультативным сапротрофам и факультативным паразитам. Гри­
бы, обладающие факультативными свойствами, способны поражать жи­
вые деревья, вызывать гнили стволов, корней, ослабление и гибель дере­
вьев. Именно эта группа грибов эволюционно предназначена природой, 
наряду с процессами конкурентного отбора, для выполнения функции 
структурной перестройки древостоев фитоценозов на пути к их оптималь­
ному строению. В чистом виде, без вмешательства в процессы распада 
древостоев других биотических или абиотических факторов, грибы этой 
группы должны обеспечивать постоянный, в определенных размерах от­
пад деревьев, соизмеримый с возобновительным процессом, или, други­
ми словами, постоянный отпад биомассы, соизмеримый с ее накоплени­
ем. Генетическая память растительных сообществ через состав консортов 
и консортивные связи контролирует величину этого поражения, состав 
грибов, качественные характеристики микоценозов и в их числе грибов 
биотрофной группы.
Биотрофные базидиомицеты, таким образом, выполняют роль внут­
реннего регулятора структур фитоценозов растительного сообщества, 
осуществляя механизм этого регулирования. Следует также отметить, 
что к внутренним факторам регуляции, определяющим величину отпада
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в древостоях, можно отнести конкурентные отношения между автотро- 
фами, которые на определенных этапах сукцессии биогеоценозов могут 
играть решающую роль.
Однако не требует доказательств тот факт, что в процессах деструк­
ции древостоев фитоценоза принимают участие и другие факторы воз­
действия как биотического, так и абиотического происхождения. К би­
отическим факторам можно отнести, например, воздействие энтомовре- 
дителей, копытных и других животных. К абиотическим факторам от­
носятся воздействие ветра, изменение гидрологических условий, кли­
матические факторы. К ним же относятся и антропогенные воздейст­
вия. В естественно развивающихся лесных сообществах ключевыми 
абиотическими факторами деструкции древостоев являются ветровые 
воздействия и изменение гидрологических условий. Именно эти факто­
ры можно определить тем раскачивающим структуры лесных сооб­
ществ механизмом, последствия воздействий которого они постоянно 
преодолевают, в том числе и с помощью дереворазрушающих грибов 
биотрофной группы.
Объемы древесного отпада, вызванного биотрофными грибами и аби­
отическими факторами, складываются в общий отпад, размеры 
которого бывают очень большими. Можно утверждать, что в естествен­
но развивающихся биогеоценозах без антропогенного воздействия 
они значительно превышают те, которые необходимы биогеоценозу 
в его поступательном движении к состоянию климакса, поэтому 
путь до этого состояния может быть очень долог, а иногда и вовсе 
недостижим.
Изучение объемов древесного отпада, поступающего в структуру ва- 
лежа при естественном ходе развития лесных сообществ без спонтанных 
воздействий биотических или абиотических факторов, проводилось нами 
во всех зонах растительности и основных лесных формациях:
в лесостепной зоне и зоне лиственных теневых лесов -  смешанные ко­
ренные леса с участием дуба, липы, ясеня, клена;
в зоне смешанных лесов -  елово-лиственные леса естественного про­
исхождения;
в зоне тайги -  леса еловых формаций различных динамических харак­
теристик.
На пробных площадях валеж разделялся на бурелом и ветровал и от­
носился к различным стадиям разложения по разработанной нами шкале 
датировки разложения древесных остатков. Подробнее об итогах этих ис­
следований изложено в конце раздела. Здесь же мы приводим лишь объ­
емы валежа с разделением его на ветровал и бурелом.
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К табл. 1 необходимо пояснение. Объемы валежа и соотношение 
объемов ветровала и бурелома в участках лесов других динамических ха­
рактеристик могут быть больше или меньше, но все же они близки к при­
веденным выше. Анализируя данные таблицы, можно отметить тот факт, 
что в лесах лиственных формаций объемы ветровала значительно больше, 
чем объемы бурелома. Это можно объяснить тем, что коренные леса зоны 
лесостепи и зоны лиственных лесов состоят в основном из твердолиствен­
ных пород (дуба, ясеня, клена), заболонная древесина которых долго сохра­
няет твердость даже при наличии сердцевинной гнили и удерживает дере­
вья от сломов. Корни в земле сгнивают значительно быстрее. В более се­
верных лесах еловых формаций механическая прочность пораженных гни­
лями стволов меньше в нижней их части, где развиваются большинство 
возбудигелей-биотрофов, вызывающих корневые и комлевые гнили. При­
чиной ветровала в большинстве случаев являются другие факторы.
Т а б л и ц а  1
Объемы валежа в коренных лесах различных зон растительности 
(максимальные значения, полученные на пробных площадях)
Зона растительности
Объемы валежа, м’/га
Общий В том числе
% от запаса 
древостоя
ветровал бурелом
% от общего запаса валежа
Лесостепная зона -  коренные леса 51 £9 11
15 82 18
Зона лиственных лесов -условно-коренные леса ш 15 22
18 68 32
Зона смешанных лесов с преобладанием хвойных:
а) условно-коренные леса ш 25 и
20 35 65
б) коренные леса т 13 122
39 10 90
Зона тайги -  коренные леса:
а) южная тайга 204 25 12£
45 14 86
б) средняя тайга 52 1 71
18 11 89
в) северная тайга 11 5 22
32 18 82
В этой связи возникает вопрос о том, какие объемы отпада могут быть 
отнесены на счет воздействия биотрофных грибов в общем объеме отпа­
да в биогеоценозах. В лесах еловых формаций такие расчеты будут более
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корректными, чем в коренных лесах лиственных формаций. В общем пла­
не для получения искомых объемов может быть принята следующая ло­
гика и порядок расчетов.
Величина отпада деревьев, образовавшегося в результате поражения 
их гнилями, может складываться из общего объема буреломных деревьев, 
минус объемы деревьев бурелома, пораженных гнилями I—II стадий, ми­
нус объемы деревьев бурелома, не имеющие поражения ДРГ, плюс объе­
мы деревьев ветровала, пораженных гнилями III—IV стадий. Гнили I—II 
стадий незначительно снижают механические свойства древесины дере­
вьев, поэтому выводятся из расчетов искомой величины. Для краткости 
эти рассуждения можно представить следующей формулой:
Ѵгр = ( Ѵ б - Ѵ б ^ п - Ѵ б  і-п) + V в ш-іѵ, 
где V гр -  объем деревьев отпада, появившегося в результате регуляцион­
ной деятельности биотрофных базидиомицетов;
V б -  общие объемы бурелома;
V б„,„- объемы деревьев бурелома, не пораженных гнилями;
V бмі -  объем деревьев бурелома, пораженных гнилями І-ІІ стадий;
V Вш і ѵ -  объемы деревьев ветровала, пораженных гнилями ІІІ-ІѴ стадий.
В качестве примера проведем расчет искомой величины в древостоях 
ельников кислично-щитовниковых Центрально-лесного биосферного за­
поведника (кв.77, выд. 54) абсолютно разновозрастных структур. Допол­
нительно мы провели анализ пораженное™ стволов валежа последних 
трех лет для интерполяции этих данных на весь объем валежа разных ста­
дий разложения и давности образования.
Объемы валежа разных стадий разложения составляют 156 м3 га1, в том 
числе ветровал -  17 м3 га1, бурелом -  139 м3 га1. Пораженность древостоя 
близка к 20%. Пораженность стволов ветровала последних трех лет -  21%, 
что соизмеримо с общей пораженностью древостоя. Из этого поражения 
деревья с гнилями ПІ-ІѴ стадий составляют 69%, или 4 м3 га1, которые и 
следует отнести к объемам биотрофного поражения. Пораженность ство­
лов бурелома составляет 86%. Из них поражено гнилями І-П стадий 10%, 
или 12 м3 га1. Эту величину можно вывести из объемов общего биотроф­
ного поражения. Объемы деревьев бурелома, не пораженных ДРГ, состав­
ляют 19,4 м3га1. Таким образом, подставляя полученные величины в фор­
мулу, получаем искомую величину.
V гр = (139,0 -  19,4 -  12,0) + 4 = 111,6 м3 га1.
Эта величина будет соответствовать объему древесного отпада, обра­
зовавшегося в результате поражения анализируемых древостоев ДРГ би­
отрофного комплекса на протяжении примерно 60-70 лет, то есть за пе­
риод, в течение которого фиксировались стволы валежа по разработанной 
нами шкале датировки разложения древесного отпада ели (Стороженко, 
1990).
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В различные периоды жизни древостоев величины их пораженности 
будут различными и соответственно будут отличаться погодичные вели­
чины отпада от деятельности ДРГ биотрофного комплекса.
Естественно, приведенные выше рассуждения не претендуют на пол­
ную корректность, но логически они могут быть близки к действитель­
ным. К сожалению, другого более корректного способа определения ис­
комой зависимости пока не существует.
Расчет величин объемов древесного отпада образовавшегося в резуль­
тате поражения грибами-биотрофами деревьев, в лесах различных зон рас­
тительности показал, что с продвижением на север в соответствии с общей 
тенденцией снижения уровня биотрофного поражения древостоев, объемы 
древесного отпада связанного с ним, снижаются.Однако в процентном от­
ношении к запасу древостоев они близки. Это может объясняться тем, что 
во всех подзонах таежной зоны наблюдения велись в древо слоях, близких 
к климаксовым, или климаксовых, что определяет в общем соизмеримые 
величины влияния ДРГ биотрофов на формирование структур фигоценозов 
и соответственно соизмеримые величины древесного отпада.
Грибы дереворазрушающего биотрофного комплекса в своем боль­
шинстве обладают факультативными свойствами, то есть могут выступать 
и как сапротрофы, разлагая мертвую древесину после перехода дерева в 
структуру валежа. Карпофоры таких возбудителей, как Heterobasidion 
annosum, Onnia triqueter, Climacocystis borealis, Laetiporus sulphureus и др., 
встречаются и плодоносят на стволах валежа даже III стадии разложения, 
то есть на протяжении 20-30 лет после перехода дерева в отпад.
Встречаемость наиболее распространенных видов биотрофов
Видовой состав ДРГ -биотрофов, вызывающих гнили живых деревьев, 
в общем достаточно полно изучен. Виды грибов этой группы описаны в 
многочисленных определителях и работах большого круга авторов, по­
этому основное внимание мы уделили встречаемости наиболее распрост­
раненных видов, как показателю активности биотрофного комплекса.
Учеты грибов проводились в древостоях основных лесообразующих 
пород зоны лесостепи (Теллермановское лесничество Института лесоведе­
ния РАН, Воронежская обл.), зоны лиственных лесов (Тульские засеки, 
Приупский лесхоз, Тульская обл.), зоны смешанных лесов (лесхозы Мос­
ковской и Тверской обл.), зоны тайги (лесхозы Костромской, Ленинград­
ской, Архангельской обл., Карелии и Коми). Виды грибов определялись по 
плодовым телам и по чистым культурам, полученным из образцов пора­
женной древесины. Исследования осуществлялись в древо стоях преиму­
щественно старших возрастов, культурах, естественных условно-одновоз­
растных и коренных разновозрастных, в том числе девственных.
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На лиственных породах зоны лесостепи и смешанных лесов наиболее 
распространенными видами грибов-биотрофов, способными поражать 
живые деревья разных пород, являются следующие.
Laetiporus sulphureus (Bull.:Fr.) Murr. -  серно-желтый трутовик. Пора­
жает практически все лиственные породы -  дуб, липу, клен, ясень, иву, 
тополь, осину и др. Особенно распространен на дубе, встречаемость его 
на этой породе может достигать 30% от всех поражающих дуб видов би­
отрофов. Вызывает комлевую гниль, которая тем не менее может подни­
маться в ствол до 10-12 м. Вызывает деструктивную бурую гниль, кото­
рая нередко переходит в дупло. Более распространен в зоне лиственных 
лесов, чем в лесостепи. Имеет также широкое распространение на лист­
венных породах в зоне смешанных лесов и таежной зоне, где может пора­
жать и хвойные породы. Факультативный сапротроф.
Fomes fomentarius (Fr.) Fr. -  настоящий трутовик. Один из наиболее 
распространенных видов на лиственных породах. Поражает липу, ясень, 
клен, дуб, березу, иву, осину и другие породы в лесах всех зон раститель­
ности. Встречаемость на липе может достигать 25%, на ясене -  35%, на 
клене -  15%, реже можно встретить на дубе -  до 5%.Вызывает стволовую 
гниль по типу коррозионной светлого цвета с черными линиями. Факуль­
тативный сапротроф.
Phellinus igniarius (L.: Fr) Quel. -  ложный трутовик. Широко распрост­
раненный на лиственных породах гриб. Поражает практически все лист­
венные породы. Встречаемость на березе достигает 80% и более от всех 
поражающих породу биотрофов, на липе, клене и ясене -  до 40%, на ду­
бе -  до 5%. Вызывает стволовую белую с черными полосами гниль кор­
розионного типа. Факультативный паразит.
Pholiota adiposa Fr. -  чешуйчатка жирная. Поражает почти все лист­
венные древесные породы, а также ель, пихту. Распространен в зонах ле­
состепи, лиственных и смешанных лесов, но встречаемость его невысока 
-  до 3-5%. Севернее встречается еще реже. Вызывает комлевую коричне­
во-бурую гниль деструктивного типа. Факультативный сапротроф.
В пределах 1-5% на всех главных лиственных лесообразующих поро­
дах можно встретить Fomitopsis pinicola (Fr.) Karst., Armillariella mellea 
(Vahl.et Fr.) Karst, Ganoderma applanatum (Pers.)Pat., Polyporus squamosus 
Huds.Fr., Pleurotus ostreatus Jacg., Oxyporus populinus (Fr.) Donk., 
Bjerkandera adusta (Fr.) Karst.
На дубе в пределах 20% встречается Phellinus robustus (Karst.) Bouid.et 
Galz., Fistulina hepatica Schaef.ex Fr.; до 5% можно встретить Daedalea 
quercina Fr. По данным А.Т.Вакина (1954), в Теллермановском лесниче­
стве на дубе его встречаемость может достигать 30^15%. Менее 5% на ду­
бе встречается Inonotus dryophilus (Berk.) Murr. и единично Inonotus 
dryadeus (Pers. et Fr.).
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В древостоях хвойных формаций зоны смешанных лесов и таежной 
зоны изучались возбудители гнилей ели и сосны в тех же по происхожде­
нию древостоях -  старовозрастных культурах, условно-коренных естест­
венных и коренных разновозрастных, в том числе девственных лесах. В 
еловых древостоях естественного происхождения старших возрастов на­
иболее распространенными видами грибов биотрофного комплекса явля­
ются следующие.
Heterobasidion annosum (Fr.) B ref- корневая губка. В культурах и ус­
ловно-коренных ельниках гриб имеет широкое распространение. В моло­
дых культурах он может иметь очаговое распространение, в спелых и пе­
рестойных древостоях во многих случаях встречаемость его снижается до 
40% за счет распространения других видов. Как известно, корневая губка 
на ели вызывает комлевую коррозионную гниль, которая поднимается в 
ствол до 10-12 м и поражает корни. При этом собственно гниль в стволе 
может занимать до 20% объема самой ценной его деловой части.
В сосновых іулмурах и условно-коренных лесах корневая губка как 
биотроф преобладает в древостоях всех классов возраста. В древостоях до 
возраста приспевания ее встречаемость может достигать 100%, особенно 
при очаговом поражении. Однако в спелых и перестойных насаждениях 
участие возбудителя в общем поражении, как правило, снижается до 
30-40% за счет появления других возбудителей и возрастания общей по­
раженное™.
В еловых коренных лесах разновозрастных структур различных фаз ди­
намики корневая губка встречается значительно реже -  до 10-30% от всех 
пораженных деревьев, уступая место другим видам биотрофов.
В коренных разновозрастных сосняках ее участие в общем поражении 
сходно с таковым в перестойных условно-коренных древостоях. На сосне 
корневая губка не поднимается по стволу выше 0,5 м. Факультативный 
сапротроф.
Опта triqueter (Lentz.: Fr) Imaz. -  еловый трутовик. В еловых древо­
стоях распространенный вид, преобладает в спелых и перестойных древо­
стоях. В искусственных и условно-коренных древостоях старших возрас­
тов (IV класс возраста и старше) может иметь очаговое развитие, образуя 
небольшие очаги поражения на общем повышенном фоне до 20% (По- 
душкинское лесничество Москворецкого леспаркхоза Московской обл.). 
Средние показатели встречаемости в древостоях этих групп лесов могут 
достигать 10%.
В коренных разновозрастных ельниках зоны смешанных лесов и таеж­
ной зоны встречаемость этого биотрофа составляет в среднем такой же 
процент. Гриб вызывает коррозионную комлевую гниль, способную про­
никать в корни до 1-1,5 м и в ствол до высоты 3-5 м. Факультативный са­
протроф.
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Phellinus chrysoloma (Fr.) Donk. -  еловая губка. Как и еловый трутовик 
распространен в основном в ельниках старших возрастов. В культурах и 
условно-коренных насаждениях встречаемость вида 5-10%. В коренных 
разновозрастных древостоях этот показатель может составлять 15-20%, 
превосходя таковой для корневой губки. Вызывает стволовую гниль кор­
розионного типа, но часто опускается в комлевую часть и даже в корне­
вые лапы. Нередко поднимается в стволе в крону и образует плодовые те­
ла на нижней части ветвей. В культурах может поражать лиственницу. 
Факультативный сапротроф.
Climacocystis borealis (Fr.) Kotl. -  северный трутовик. Распространен в 
еловых древостоях старших возрастов, может поражать пихту и редко со­
сну и лиственницу. В искусственных и условно-коренных ельниках 
встречаемость его может достигать 10%. В ельниках Правдинского лес- 
хозтехникума Московской области нами отмечен очаг распространения, в 
котором пораженность древостоя достигает 80%. В коренных ельниках 
гриб также имеет широкое распространение. В древостоях дигрессивных 
фаз динамики Центрально-лесного биосферного заповедника встречае­
мость его составляет 20-30%. Возбудитель вызывает деструктивную 
гниль нижней части стволов, поднимаясь до высоты 3—5 м и опускаясь в 
корневые лапы. Факультативный сапротроф.
Armillariella mellea (Vahl. et Fr.) Karst. -  опенок осенний. Поражает 
практически все древесные породы во всех зонах растительности.В 
культурах хвойных пород может образовывать очаги поражения разной 
степени, иногда дополняя поражение от корневой губки. В том случае, 
когда опенок не имеет очагового распространения в культурах и услов­
но-коренных хвойных и лиственных лесах, его встречаемость не подни­
мается выше 3-5%, в коренных разновозрастных ельниках она также не­
значительна и не превышает 5%. Как правило, в таких древостоях гриб 
поселяется на ослабленных деревьях, зачастую пораженных другими 
возбудителями. Вызывает, как известно, периферическую гниль корро­
зионного типа в нижней комлевой части ствола, но может опускаться в 
корневые лапы. Трофический спектр очень широк -  от паразитизма до 
сапрофигизма.
Такие виды, как Ischnoderma risinosum (Fr.) Karst, Phaeolus 
schweinitzii (Fr.) Pat., Stereum sanguinolentum (Fr.) Fr., Oligoporus stipticus 
(Pers.: Fr.) Gilb. et Ryv., Fomitopsispinicola (Fr.) Karst, Trichaptum abiet- 
inum (Dicks.: Fr.) Ryv., Peniophoragigantea (Fr.) Mass., Stereum abietinum 
(Fr.) Fr. имеют невысокие показатели встречаемости на живых деревьях, 
не превышающие 1-3%. В древостоях, подвергающихся интенсивным 
поранениям стволов, встречаемость некоторых из них (.Fomitopsis pini­
cola, Stereum sanguinolentum и др.) может достигать существенных вели­
чин -  до 20-30% от всех видов, вызывающих поражение деревьев.
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Phellinus pini (Thore.: Fr.) Ames. -  сосновая губка. Поражает сосновые 
древостой старших возрастов. Встречаемость возбудителя может дости­
гать 10-15% в перестойных сосняках (Серебряноборское лесничество Ин­
ститута лесоведения РАН, Московская обл.). Вызывает гниль коррозион­
ного типа, располагающуюся в средней части ствола, может опускаться 
до корневой шейки. Факультативный сапротроф.
Такие грибы, как Phellinus hartigi (Allesch. et Schnall.) Bond., Phaeolus 
schweinitzii (Fr.) Pat., Laetiporus sulphureus (Bull.: Fr.) Murr., и грибы ране­
вого комплекса имеют в сосняках невысокую встречаемость -  до 1-3%.
Почти все перечисленные виды биотрофов проявляют факультатив­
ные свойства . Многие из тех, которых зачастую относят к паразитам, по­
сле перехода пораженного дерева из категории живых в сухостой или ва- 
леж успешно долгие годы продолжают функционировать на мертвом суб­
страте.
Плодовые тела Heterobasidion annosum, Phellinus chrysoloma, Onnia 
trigueter, Laetiporus sulphureus и другие виды можно без труда обнару­
жить на вале же 2-й и даже 3-й стадии разложения, то есть примерно че­
рез 20-30 лет после перехода дерева в валеж.
Высокая пищевая пластичность позволяет многим дереворазрушаю­
щим грибам-биотрофам участвовать в формировании структур биогеоце­
нозов на разных трофических уровнях.
Пораженность древостоев дереворазрушающими грибами 
биотрофного комплекса
Наряду с показателями встречаемости видов биотрофов одной из важ­
нейших характеристик состояния и устойчивости лесов является пора­
женность их грибами этой группы. К параметрам пораженности можно 
отнести характер распространения пораженных деревьев по площади так­
сационного выдела, тип поражения древостоев, количественные и качест­
венные показатели пораженности.
В горизонтальных структурах биогеоценозов поражение может иметь 
очаговое и безочаговое (естественное) распространение. Первое отличается 
от второго повышенным для естественных условий роста древостоя количе­
ством пораженных деревьев и особенностями размещения их по площади 
выдела. Очаг поражения, как правило, образуется одним, реже несколькими 
видами биотрофов, уровень поражения которым(и) на таксационном выде­
ле значительно превышает таковой при безочаговом поражении. По площа­
ди выдела поражение может иметь куртинное размещение, когда выделяет­
ся одна или несколько куртин усыхания деревьев, или диффузное, когда об­
щий повышенный фон поражения на выделе складывается из более или ме­
нее равномерно размещенных по его площади пораженных деревьев.
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Очаговое поражение
Ранее мы обсуждали тот факт, что в искусственных и условно-корен­
ных лесах хвойных формаций среди видов биотрофов очаговое пораже­
ние могут вызывать Heterobasidion annosum, Armillariella mellea, значи­
тельно реже и в меньших масштабах Onnia triqueter и Phellinus chrysolo­
ma. Все они вызывают гнили коррозионного типа. Эта характеристика в 
определенной степени является показателем активности биотрофного по­
ражения древостоев, так как увязывается с активными видами биотрофов, 
способными к широкому распространению. В лиственных лесах очаговое 
поражение ДРГ биотрофами менее выражено. Чаще встречаются очаги 
возбудителей, вызывающих некрозно-раковые, сосудистые болезни и бо­
лезни листьев. Повышенные уровни поражения некоторыми дереворазру- 
шителями отмечаются в спелых и перестойных лиственных лесах.
Уровни поражения искусственных древостоев хвойных пород пере­
численными выше видами биотрофов могут быть различными. Например, 
в еловых культурах К.Ф. Тюрмера (Порецкое лесничество Бородинского 
лесхоза Московской обл.) соотношение выделов, имеющих очаговое и бе­
зочаговое поражение, имеет следующие показатели (табл. 2).
Т а б л и ц а  2
Соотношение выделов, имеющих очаговое и безочаговое поражение (%) 
(Порецкое лесничество Бородинского лесхоза)
Тип поражения Возрастные группы, лет
до 20 21—40 41-60 61-80 81-100 более 100
Очаговый - 11,4 36,4 53,1 69,6 86,3
Безочаговый 100 88,6 63,6 46,9 30,4 13,3
Долгое время лесные фитопатологи и специалисты лесного хозяйства 
расценивали очаговое поражение как болезнь, с которой можно бороться 
и выращивать здоровые древостой. Но опыт борьбы с этой болезнью и в 
России, и за ее пределами убедительно показывает, что ни химические, ни 
хозяйственные, ни биологические методы воздействия на возбудителей в 
уже пораженных древостоях не оказывают сколько-нибудь положитель­
ного эффекта.
Неэффективность применения препаратов в уже пораженных древо­
стоях объясняется тем, что грибы, вызывающие очаговое поражение, яв­
ляются частью комплекса дереворазрушающих биотрофных грибов, 
предназначенных для разрушения неустойчивого биогеоценоза, не отве­
чающего условиям естественного развития древостоев в конкретном эко- 
топе. В соответствии со стратегическими задачами растительных сооб­
ществ такой биогеоценоз должен пройти этапы перестройки структур,
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включающие разрушение неадекватного экотопу древостоя и дальнейшее 
трансформирование его в более устойчивый. В качестве инструмента раз­
рушения выступают и агрессивные виды грибов-биотрофов. Естественно, 
что борьба с ними на этом этапе бессмысленна. Для получения здоровой 
древесины плантационным методом выращивания нужны другие, отвеча­
ющие биологии развития лесных сообществ, способы искусственного вы­
ращивания. Но это уже предмет особого обсуждения.
Определенный эффект можно получить, применяя профилактические 
меры по снижению инфекции этих возбудителей на лесокультурных пло­
щадях перед посадкой культур с помощью химических и особенно биоло­
гических препаратов, изготовленных на основе грибов-конкурентов и ан­
тагонистов, вытесняющих корневую губку или опенок с объектов их пи­
тания (пней, корней, остатков стволов).
В этой связи интересны поиски видов ксилотрофов, обладающих таки­
ми свойствами, на основе которых возможно изготовление биологичес­
ких препаратов профилактической направленности.
Некоторые результаты исследований по выявлению 
грибов-антагонистов корневой губки и опенка осеннего
Прежде всего необходимо сказать о том, что уже долгие годы в запад­
ных странах, странах СНГ и России известен препарат на основе штаммов 
дереворазрушающего гриба-сапротрофа Peniophora gigantea (Федоров, 
1984; Негруцкий, 1986; Rishbeth, 1963, и др.).
Нами совместно с И.Г. Вишневской успешно испытан и применялся 
препарат на основе штаммов базидиомицета Fomitopsis pinicola (Fr.) 
Karst. (Стороженко, Вишневская, 1979). Однако мы продолжили работы в 
этом направлении и испытали на антагонизм к корневой губке и опенку 
осеннему ряд грибов сапротрофной и биотрофной групп.
На основе классификации В. Рипачека (1967) о взаимоотношениях 
грибов, мы характеризовали взаимный рост грибов следующими типами 
отношений:
-  активный антагонизм -  полное подавление роста корневой губки и 
опенка, нарастание на их колонии, лизис мицелия;
-  пасссивный антагонизм -  сдерживание роста колоний корневой губ­
ки и опенка, образование зоны ингибирования;
-  отсутствие антагонизма -  взаимное нарастание колоний грибов.
Получены следующие результаты.
Активный антагонизм к корневой губке и опенку осеннему проявля­
ли Fomitopsis pinicola, Trichaptum abietinum, Peniophora gigantea, 
Trichaptum fuscoviolaceum, Inonotus weirii. Особенно ярко выраженным 
активным антагонизмом обладает Inonotus weirii. Этот гриб широко
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распространен в ельниках подзоны южной тайги и в более северных 
ельниках, вызывает активное гниение отмершей древесины по типу 
коррозионного.
Проявляли пассивный антагонизм биотрофы -  Climacocystis borealis, 
Onnia triqueter, Phellinus chrysoloma и сапротрофы -  Rigidoporus san- 
guinolentus, Fomitopsis cajanderi, Gloeophyllum sepiarium, Fomitopsis 
rosea, Coreolus zonatus, Gloeophyllum odoratum.
He проявляли антагонизма к корневой губке и опенку осеннему 
Antrodia serialis, Phellinus microporus, Oxyporus populinus, Phellinus 
nigrolimitatus.
Опыты показали, что сапротроф Inonotus weirii вполне может быть ис­
пытан как основа для производства биопрепарата для профилактики кор­
невой губки и опенка осеннего при создании еловых культур.
Естественное поражение
Ниже очень кратко обсуждаются результаты изучения количествен­
ных параметров безочагового естественного поражения коренных древо­
стоев естественного происхождения в наиболее распространенных для 
зон растительности типах леса и условиях произрастания.
З о н а  л е с о с т е п и
Изучались нагорные смешанные дубово-липово-ясенево-кленовые с 
примесью вяза мелколистного леса старших возрастов снытевой группы 
типов леса в Теллермановском лесничестве Института лесоведения РАН 
Воронежской области. Уровни поражения их дереворазрушающими 
грибами-биотрофами различаются в зависимости от преобладания той 
или иной породы в древостоях и в большей степени от возраста насаж­
дений (табл. 3).
Т а б л и ц а  3
Пораженность старовозрастных снытевых и солонцовых дубрав 
в Теллермановском лесничестве, %
Характеристика
древостоя
Общая
пораженность
древостоя
В том числе по породам
дуб ясень липа клен
Нагорная, снытевая 
4Д2 Лп2Кл 1 Яс+Вз
47 39 18 37 12
Склоновая, снытево-осоковая 
4ДЗЯс2Лп1Кл+Б
27 52 20 31 16
Солонцовая 5Д2Лп2Яс1Кл+Ос 35 14 56 25 52
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Эти величины можно рассматривать как средние для смешанных дре- 
востоев Теллермановского лесничества Следует также отметить отличия 
в пораженности отдельных пород в древостоях разных местоположений. 
По данным А.Т. Вакина (1954), пораженность некоторых пород в различ­
ных по положению дубравах может различаться в 2-10 раз. Наши данные 
это подтверждают. Однако общие величины поражения древостоев отли­
чаются незначительно.
З о на  л и с т в е н н ы х  л е с о в
Изучались коренные смешанные дубово-липово-ясенево-кленовые 
древостой Тульских засек в Приупском лесхозе Тульской области. На­
саждения преимущественно Х-ХІІ классов возраста снытевой группы ти­
пов леса (табл. 4).
Т а б л и ц а  4
Пораженность старовозрастных смешанных лиственных древостоев 
водораздельных местоположений в Крапивинском лесничестве 
Приупского лесхоза Тульской области, %
Характеристика
древостоя
Общая
пораженность
древостоя
В том числе по породам
дуб ясень липа клен
Водораздельная, снытевая 
6Лп2Д1Кл1Яс 40 32 47 29 40
Водораздельная,
снытево-осоковая 5Лп2Яс2Кл1Д 47 30 50 53 50
Эти величины поражения характерны для коренных древостоев Туль­
ских засек. Интересно отметить, что в обоих случаях в общем поражении 
большая доля приходится на возбудители, вызывающие бурые деструк­
тивные гнили и прежде всего это Laetiporus sulphureus. В первом случае 
деструктивные гнили присутствуют у 66% пораженных деревьев, во вто­
ром -  у 50% деревьев.
З о н а  с м е ш а н н ы х  л е с о в
В зоне смешанных лесов изучались в основном еловые и в меньшей 
степени сосновые искусственные леса в Порецком лесничестве Бородин­
ского лесхоза Московской области и условно-коренные древостой в Рун- 
ском лесничестве Тверской области. Динамика естественного поражения 
иску сственных и условно-коренных преимущественно чистых по составу 
древостоев кисличной группы типов леса мало отличается друг от друга.
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Насаждения І-ІІ классов возраста незначительно поражаются деревораз­
рушающими грибами. С увеличением возраста древостоев увеличивается 
и их пораженность (табл. 5).
Особенностью биотрофного поражения еловых культур и условно-ко­
ренных древостоев является преобладание в числе грибов возбудителей, 
вызывающих коррозионные гнили. Более значительные величины пора­
жения условно-коренных древостоев по сравнению с культурами в стар­
ших возрастах объясняются тем, что в культурах, как правило, проводят­
ся более тщательные хозяйственные мероприятия, при которых выбира­
ются больные деревья.
Т а б л и ц а  5
Средние величины пораженности еловых культур, %
Происхождение
древостоев
Пораженность древостоев
В том числе 
по типам гнилей, 
% от общей 
пораженности
Возрастные группы, лет
до 20 21-40 41-60 61-80 81-100 101-120
Искусственные Коррозионные ед. 100 72 62 70 79
Деструктивные 0 0 27 38 30 21
Общая ед. 2 15 14 20 29
Условно-коренные Коррозионные ед. 100 89 95 89 80
Деструктивные 0 0 11 5 11 20
Общая ед. 16 23 29 32 49
Лесохозяйственные уходы, кроме своего положительного эффекта, 
имеют и отрицательный, проявляющийся в нанесении механических по­
вреждений на стволы и корни деревьев. Значительные повреждения мо­
гут наноситься и лосями при их питании корой. И механические по­
вреждения, и погрызы лосями способствуют появлению гнилей и увели­
чению пораженности древостоев. В табл. 6 представлены результаты 
изучения развития гнилей при разных параметрах механических по­
вреждений.
О том, насколько могут поражаться древостой различного происхож­
дения и антропогенного использования этими двумя видами поранений, 
можно судить по данным табл. 7.
Сопоставляя данные этих таблиц, можно видеть, что в лесах, испыты­
вающих хозяйственный и рекреационный пресс, к естественному пораже­
нию прибавляется весьма значительная величина гнилей раневого ком­
плекса.
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Т а б л и ц а  6
Связь некоторых параметров механических повреждений 
с развитием гнилей в стволах деревьев ели
Параметры
повреждений
Величина
параметра
Вероятность 
появления гнилей, %
Статистика
г т , t
Величина раны, смг до 50 10,2 0,55 0,03 4,2
51-200 55,6
201-500 84,6
более 500 93,2
Давность до 2-х 0 0,84 0,02 17,3
нанесения ран, лет 3-5 48,3
6-10 87,3
более 10 92,8
Высота расположения 
ран, м
Д о  0,5 
0,6-1,5 
более 1,5
72.5 
64,3
63.5
0,12 0,10 1,5
Т а б л и ц а  7
Средние величины повреждений еловых древостоев 
различного происхождения, %
Степень
антропогенного
воздействия
Вид Возрастные группы, лет
повреждений 20-40 41-60 61-80 81-100 более 100
Без антропогенного 
воздействия
Механические
Лось
Разновозрастные леса 0,4
0,2
Незначительное Механические 0,8 3,8 2,3 3,3 6,3
воздействие Лось ед. ед. 0,5 0,1 ед.
Значительное Механические 1,6 1,4 3,3 9,0 3,5
воздействие Лось 5,4 8,6 2,9 1,6 0,7
Можно также добавить, что в некоторых случаях погрызы лосем до­
стигают очень существенных величин. По данным К.А. Смирнова (1989), 
в условиях южной тайги лосем может повреждаться до 30% деревьев ди­
аметром 12-20 см. Г.Г.Балясова (1985) определяет повреждения лосем 
культур ели в Подмосковье до 40-68%, условно-коренных лесов -  до 
32%. Нами в Порецком лесничестве повреждения лосями еловых культур 
до 40-летнего возраста отмечены у 39,2% деревьев, в Костинском лесни­
честве Правдинского лесхозтехникума -  до 63,5%.
Ущерб, наносимый лосями биогеоценозам, имеет также определен­
ный положительный эффект как биогенный фактор формирования более 
сложных по структуре лесных сообществ.
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Зо на  т а й г и
Наши исследования по изучению особенностей поражения древостоев в 
таежной зоне проводились в основном в лесах еловых формаций, и лишь 
незначительная часть этих исследований посвящена сосновым лесам.
П о д з о н а  юж н о й  т а й г и
Изучались разновозрастные коренные девственные леса еловых фор­
маций наиболее производительной кисличной группы типов леса различ­
ных динамических характеристик.
Базовыми служили леса резервата «Кологривский лес» (Костромская 
обл.) (Стороженко, 1989) и Центрально-лесного биосферного государст­
венного заповедника (ЦЛБГЗ) в Тверской области. По некоторым данным 
леса ЦЛБГЗ могут быть отнесены к северной подзоне смешанных лесов.
Сплошным бурением на пробных площадях определены возрастные 
структуры и пораженность деревьев во всех возрастных 40-летних поко­
лениях. В табл. 8 приводятся величины общей пораженности древостоев 
различных фаз динамики, пораженности деревьев в возрастных поколе­
ниях с распределением ее по типам гнилей.
Из 10 пробных площадей, заложенных в древостоях каждого из резер­
ватов, мы приводим по три наиболее типичные для лесов Кологрива и 
ЦЛБГЗ и в целом для подзоны южной тайги.
Анализируя данные таблицы, можно отметить некоторые отличия в 
величинах поражения древостоев двух регионов. Ельники Кологрива 
имеют булыние абсолютные величины поражения, чем ельники ЦЛБГЗ. 
Лишь древостой климаксовых фаз динамики сравнимы с ними по величи­
не этого показателя.
В целом в древостоях Кологрива преобладают гнили коррозионного 
типа, в то время как в ельниках ЦЛБГЗ значительная часть обследован­
ных биогеоценозов имеет преобладание гнилей деструктивного типа. Эти 
соотношения в определенной мере характеризуют активность биотрофно­
го комплекса грибов и связаны с объемными показателями гнилевого по­
ражения. В древостоях Кологрива более, чем в древостоях ЦЛБГЗ, рас­
пространены активные виды биотрофов, гнили от которых занимают в 
стволах деревьев большие объемы, в некоторых древостоях эта разница 
достигает троекратной.
Например, в ельниках Кологрива Heterobasidion annosum встречался у 
30,8% пораженных деревьев, а в ельниках ЦЛБГЗ у 15,5%, Phellinus 
chrysoloma в Кологриве -  у 20,0% пораженных деревьев, а в ЦЛБГЗ -  у 
12,5%. Виды, вызывающие деструктивные гнили, встречаются в Кологри­
ве у 33,2% пораженных деревьев, а в ЦЛБГЗ -  у 53,0%.
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Т а б л и ц а  8
Показатели пораженное™ еловых древостоев грибами 
биотрофного комплекса в лесах подзоны южной тайги, %
Характеристика
биогеоценозов
Общая пора­
женность, в т.ч.
гнили:
коррозионные
В том числе по возрастным поколениям
1-е 2-е 3-е 4-е 5-е 6-едеструктивные
Кологрив
Абсолютно разновоз­ 23,5 50,0 22,2 20,0 33,8 38,2 18,7
растный, дигрессив-
но-демугационныи 68.4 60.4 67.6 59,8 60.0 100,0
31,4 38,3 39,6 32,4 40,2 40,0 0
Аболютно разновоз­ 16,8 32,1 30,6 20,7 18,9 7,4 —
растный, климаксо-
вый 87.6 SL2. 62.4 74.2 84.4 100 —
12,4 48,1 37,6 25,8 15,6 0 —
Абсолютно разно­ 30,8 61,9 54,5 35,3 34,6 27,7 2,3
возрастный, дигрес­ 70.0
сивный 77.5 84.0 53.3 71.6 57.6 100.0
22.5 16,0 30,0 46,7 28.4 42.4 0
Центрально-лесной биосферный заповедник
Аболютно разновоз­ 17,5 18,6 21,0 16,8 20,9 14,8 0,5
растный, климаксо-
выи Ж 5 62А 60.0 53.7 23,9 21А 100.0
43,5 36,8 40,0 46,3 76,1 74,5 0
Аболютно разновоз­ 13,3 15,8 25,0 14.2 11,7 - -
растный, климаксо-
выи ш . 26.1 25J. 36.6 35.0 - -
85,3 73,9 74,5 63,4 65,0 - -
Абсолютно разно­ 14.8 37,5 30,3 22,4 26,7 3,0 -
возрастный, демута-
ционныи IL 6 29.7 66.8 48.2 16.0 100 -
48,4 70,3 33,2 51,8 84,0 0 -
Коренные разновозрастные сосняки обследованы нами в Охватском и 
Вселукском лесничествах Пеновского ЛПХ Тверской области. Древостой 
произрастают на песчаных почвах, имеют состав ЮС, полноту 0,5-0,7, 
относятся к брусничной группе типов леса: бруснично-лишайниковые, 
бруснично-вересково-мшистые. В табл. 9 приводятся характеристики по- 
раженности древостоев двух пробных площадей.
Древостой обеспечены сосновым возобновлением, несмотря на то, что 
периодически в них проходят низовые пожары. Значительное количество 
деревьев с деструктивными гнилями является следствием появления под- 
гаров, на которых поселяются грибы раневого комплекса -  Fomitopsis ріпі-
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cola, Stereum sanguinolentum и др. Соотношение гнилей, вызываемых 
Heterobasidion annosum и Phellinusріпі, составляет 3:2. Такие характерис­
тики биотрофного поражения обычны для коренных, но подвергавшихся 
незначительным лесохозяйственным воздействиям разновозрастных со­
сняков подзоны южной тайги и северной части зоны смешанных лесов.
Т а б л и ц а  9
Пораженность коренных разновозрастных сосняков в подзоне южной тайги 
(северная часть Тверской обл.), %
Характеристика
биогеоценозов
Общая 
пораженность, 
в т.ч. гнили:
В том числе по возрастным поколениям
коррозионные 1-е 2-е 4-е 5-едеструктивные
Коренной, разно­
возрастный
13,2 36,7 23,5 17,2 2,0 0
62J. 60.3 80.2 60.5 0 -
37,9 39,7 19,8 39,5 100 —
Коренной, разно­ 14,0 13,1 34,9 10,2 - -
возрастный
47.8 40.0 44.9 79.5 _ _
52,2 60,0 55,1 20,5 - -
В отличие от искусственных и условно-коренных древостоев хвойных 
формаций зоны смешанных лесов в коренных разновозрастных и тем бо­
лее девственных лесах таежной зоны очагового распространения грибов 
биотрофного комплекса не встречается. Показатели агрегированности по­
раженных гнилями и всех деревьев в древостоях, выраженные через из­
менчивость признака, в таких древостоях близки, разница между ними, 
как правило, не более 3-10%. Такие величины характерны для древосто­
ев всех подзон тайги как еловых, так и сосновых формаций. Отмечая это, 
мы в дальнейшем не будем возвращаться к упоминанию этого параметра 
в описании таежных лесов.
П о д з о н а  с р е д н е й  т а й г и
Изучались коренные разновозрастные девственные ельники наибо­
лее распространенных для подзоны средней тайги условий произраста­
ния и типов леса на примере древостоев резервата «Вепсский лес» (Ле­
нинградская обл.) -  ельники майниковые, чернично-майниковые и чер­
нично-сфагновые различных фаз динамики (Стороженко, Темнухин, 
1992). Часть наблюдений осуществлялась в девственных припойменных
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ельниках и сосняках высоких террас Печоро-Илычского заповедника 
(Республика Коми).
Ельники резервата «Вепсский лес» на значительных площадях пред­
ставляют собой леса демутационных фаз динамики, что можно связать с 
прошедшими в прошлом столетии распадами древостоев и формировани­
ем более молодых лесов. Но тем не менее в их составе нетрудно обнару­
жить биогеоценозы климаксовых и реже дигрессивных фаз динамики. В 
табл. 10 приводятся данные о пораженности этих ельников дереворазру­
шающими грибами биотрофной группы.
Демутационные ельники резервата имеют незначительные величины 
пораженности, так как основное количество деревьев сосредоточено в 
возрастных поколениях до 160 лет. Возраст 1-го поколения в ельниках пе­
речисленных выше типов леса составляет 300-320 лет. Пораженность 
древостоев дигрессивных фаз динамики может составлять 30% и более. 
Интересны показатели качественных характеристик пораженности. Даже 
в древостоях демутационных фаз динамики отмечается большой процент 
гнилей деструктивного типа, едва не достигающий половины всего числа 
пораженных деревьев. В климаксовых и дигрессивных ельниках этот про­
цент значительно выше половины.
Т а б л и ц а  10
Показатели поражения еловых древостоев подзоны средней тайги грибами 
биотрофного комплекса (на примере ельников резервата «Вепсский лес»), %
Характеристика
биогеоценозов
Общая 
пораженность, 
в т.н. гнили: 
коррозионные
В том числе по возрастным поколениям
деструктивные 1-е 2-е 3-е 4-е 5-е 6-е
Абсолютно разно­ 25,0 38,8 33,5 25,0 24,0 21,0 -
возрастный, кли- 39.2 40.5 49,6 419 16*1 32.7 -
максовый 60,8 59,5 50,4 52,1 83,3 67,3 -
Относительно раз­ 9,1 22,2 28,6 25,0 12,5 3,8 12,5
новозрастный, де- 52.3 24*7 65.0 50.0 50.4 29.0 68.0
мутационныи 47,7 65,3 35,0 50,0 49,6 71,0 32,0
Относительно раз­ 11,0 11,1 16,6 25,8 6,1 10,5 0,5
новозрастный, де- 53.8 72*7 50.6 37.6 6 1 1 74.3 100
мугационныи 46,2 27,3 49,6 62,4 34,5 25,7 -
Видовой состав биотрофов в древостоях «Вепсского леса» очень близок 
к таковому в Кологриве и ЦЛБГЗ, однако в распространении отдельных ви­
дов имеются особенности. Среди возбудителей , вызывающих коррозион­
ные гнили, на первое место выходит здесь Phellinus chrysoloma -  до 25-30%
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от всех пораженных деревьев, затем следуют Heterobasidion annosum -  до 
10%, Onnia triqueter -  до 10%, Armillariella mellea -  до 5% и другие возбу­
дители. Состав и распространение биотрофов, вызывающих деструктивные 
гнили, существенно не отличаются от таковых в древостоях южной тайги.
В целом можно заметить, что биотрофный комплекс ельников 
«Вепсского леса» менее активен, чем в ельниках ЦЛБГЗ и тем более в 
ельниках Кологрива. Это обуславливает и меньшие объемы гнилевого по­
ражения древостоев как по количеству пораженных деревьев, так и по 
объему собственно гнилей.
Ельники пойменных террас Припечорья имеют в своем составе, как 
правило, сосну, пихту, кедр, березу. Располагаясь по склонам низких при­
пойменных террас с более богатыми, чем на высоких террасах, почвами, 
хорошими дренажными условиями, они имеют довольно высокие боните­
ты -  до П класса. Пораженность этих древостоев не превышает 25%, при­
чем в общем поражении 63% приходится на гнили коррозионного типа и 
38% -  на гнили деструктивного типа. Иные параметры структур и пора­
женности имеют ельники равнинных местоположений, занимающие 
большую часть площадей восточной части Русской равнины. Эти матери­
алы будут опубликованы позднее.
Сосновые разновозрастные леса припойменных террас средней тайги 
обследованы в Винницком лесхозе Ленинградской области и в Печоро- 
Илычском заповеднике Республики Коми.
Разновозрастные сосняки в Винницком лесхозе имеют до 5 возраст­
ных поколений и предельный возраст деревьев 1-го поколения до 220 лет. 
Древостой произрастают на бедных песчаных почвах, имеют низкую пол­
ноту -  0,5-0,6, среднюю производительность -  до III бонитета, чистые по 
составу или с небольшой примесью березы пушистой. Все они также 
пройдены низовыми пожарами. Уровни поражения их грибами биотроф­
ного комплекса составляют 12%. Соотношение деревьев, пораженных 
коррозионными и деструктивными гнилями, приближается к 1. Почти все 
деструктивные гнили -  следствие подгаров нижней части стволов от ни­
зовых пожаров. В отличие от ельников в сосняках поражается преимуще­
ственно спелая и перестойная часть древостоев.
Сосновые леса Печоро-Илычского заповедника в своем большинстве 
пройдены пожарами в разные годы, многие из них пирогенного проис­
хождения, поэтому имеют циклическую или условно-одновозрастную 
структуру и лишь незначительную их часть можно отнести к абсолютно 
разновозрастным. Однако и они, как правило, проходились низовыми по­
жарами. Подгары древесины, образующиеся в результате этих пожаров, 
как и в ранее описанных случаях, являются причиной появления гнилей. 
По нашим данным, они появляются примерно в 50% случаев, и пораже­
ние связано с величиной ран.
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Гнили подгаров вызываются, как и в сосняках других зон растительно­
сти, возбудителями раневого комплекса, преимущественно Stereum san- 
guinolentum, Fomitopsis pinicola и некоторыми другими. Иногда подгары 
могут заселяться Phellinusріпі, плодовые тела которой можно встретить да­
же у шейки корня деревьев. В табл. 11 приводятся показатели поражения 
сосновых древостоев высоких террас Печоро-Илычского заповедника.
Т а б л и ц а  11
Показатели поражения коренного разновозрастного сосняка 
бруснично-мшистого (Печоро-Илычский заповедник), %
Характеристика
биогеоценоза
Общая 
пораженность, 
в т.ч. гнили: 
коррозионные
В том числе по возрастным поколениям
деструктивные 1-2-е 3-е 4-е 5-е
31,0 82,0 46,0 11,0 0
Коренной, разновозрастный 44.0 58.0 100 0
45,0 56,0 42,0 —
Предельный возраст сосны в таких древостоях достигает 420-440 лет. 
Древостой три раза за свою жизнь пройден низовым пожаром, что хорошо 
определяется по наросшим на раны каллюсам Причиной появления гни­
лей в 64% случаев служили подгары.
Таким образом, можно говорить о том, что в сосновых древостоях ве­
личину поражения и соотношение типов гнилей во многом определяют 
пожары и наносимые ими повреждения стволов.
П о д з о н а  с е в е р н о й  т а й г и
Изучались коренные разновозрастные ельники различных характерис­
тик в Архангельской области (Ломовской ЛПХ) и в Мурманской области 
(Нямозерское лесничество Кандалакшского ЛПХ), где также обследова­
ны сосновые древостой повышенных местоположений -  склоны сопок. 
Условия произрастания еловых древостоев в этих двух регионах значи­
тельно отличаются друг от друга.
В Архангельской области ельники по их происхождению могут быть 
разделены на три группы. К первой группе относятся девственные разновоз­
растные древостой влажных и свежих условий роста с покровом из черни­
ки, брусники, багульника, толокнянки, расположенные, как правило, не­
большими массивами на сглаженных элементах рельефа между болотами 
(пробная площадь 1). Ко второй группе относятся разновозрастные ельники, 
пройденные выборочными рубками в прошлые десятилетия. Практика вы­
борочных рубок в Архангельской области существовала с XV в. вплоть до 
начала нынешнего, поэтому почти все сохранившиеся естественные леса,
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кроме низко производительных, в той или иной степени оказались ими прой­
денными. Эго леса различных условий роста и местоположений (пробные 
площади 2 и 3). К третьей группе относятся леса преимущественно смешан­
ного породного состава и более простых условно-одновозрастных структур. 
Они занимают в основном повышенные элементы рельефа, моренные гря­
ды, водоразделы. Эти леса также относятся к черничной группе типов леса, 
но более сухих, дренированных условий роста с присутствием в покрове 
седмичника, осоки, костяники, кислицы. Производительность их на І-П бо­
нитета выше Значительная часть этих лесов пирогенного происхождения 
(пробная площадь 4). Обследованные ельники юга Мурманской области 
представляют собой девственные древостой, располагающиеся преимуще­
ственно по террасам рек и склонам сопок. Это низкополнотные древостой, 
относящиеся к черничной группе типов леса с покровом из черники, морош­
ки, багульника, мхов, в основном ГѴ бонитета. В табл. 12 приведены показа­
тели поражения изученных ельников ДРГ биотрофной группы.
Т а б л и ц а  12
Показатели поражения северных ельников ДРГ биотрофного комплекса 
(Нямозерское лесничество Кандалакшского ЛПХ), %
Характеристика
биогеоценозов
Общая 
пораженность, 
в т.ч. гнили
В том числе по возрастным поколениям
деструктивные 1-е 2-е 3-е 4-е 5-е 6-е 7-е 8-е
Архангельская область
1* 41,8 63,1 76,0 50,0 70,5 42,8 39,3 15,7 13,3
Абсолютно разно­ 55.0 44.6 51.4 50.0 57.5 36.9 100 9.8возрастный, кли- 45,0 55,4 48,6 50,0 42,5 63,1 _ 90,2
максовыи
2 26,4 50,0 60,0 22,2 26,8 - 12,5 - -
Разновозрастный, І2А 48.0 31.7 100 39,9 - 100 - -
выборочная рубка 47,4 52,0 68,3 - 60,1 - - - -
3 14,9 16,6 33,2 - 25,0 37,5 - - -
Разновозрастный. Ш . 100 68.8
выборочная рубка 42,9 - 31,2 - 100 100 - - -
4 23,4 27,7 22,2
Условно-одно- 56.0 21Д 86.5возрастный, по- 44,0 78,7 13,5
слепожарныи
Мурманская область
Абсолютно разно­ 18,1 50,0 50,0 19,6 16,8 21,1 2,6 _ -
возрастный, кли- 1 L & 33.4 ЗОЛ 44.0 62.0 ш . - - -
максовыи 58,2 66,6 70,0 56,0 38,0 68,7 100 - -
* 1, 2, 3, 4 -  номера пробных площадей.
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Из данных таблицы видно, что в ельниках подзоны северной тайги дес­
труктивные гнили имеют широкое распространение, что говорит о невысо­
кой активности в целом грибов биотрофного комплекса. Можно также отме­
тить тот факт, что соотношения гнилей двух типов близки в древостоях раз­
личного происхождения и структурных характеристик. Это является осо­
бенностью северных ельников. В большей степени поражаются древостой 
влажных и свежих условий роста. Причем основные объемы поражения 
приходятся на первые пять поколений, то есть на деревья от 200 до 400 лет.
Состав и встречаемость грибов биотрофного комплекса такие же, как и 
в ельниках средней тайги. Среди возбудителей, вызывающих коррозионные 
гнили, преобладают Phellinus chrysoloma, Heterobasidion annosum, Onnia tri- 
queter, Armillariella mellea, Ischnodermaresinosum. Деструктивные гнили вы­
зывают Climacocystis borealis, Phaeolus schweinitzii, Stereum abietinum.
Сосновые сопочные леса юга Мурманской области произрастают на 
мелких почвах склоновых местоположений, нередко с выходами скаль­
ных пород. Это редкостойные древостой со сложной структурой и пре­
дельными возрастами деревьев первого поколения 480-520 лет, преиму­
щественно IV бонитета. Пораженность грибами биотрофного комплекса 
невысока. В табл. 13 приведены показатели поражения разновозрастного 
девственного сосняка бруснично-морошкового.
Т а б л и ц а  13
Показатели поражения разновозрастного девственного сосняка в подзоне 
северной тайги (Нямозерское лесничество Кандалакшского ЛПХ), %
Характеристика
биогеоценоза
Общая 
пораженность, 
в т.ч. гнили: 
деструктивные
В том числе по возрастным поколениям
1-е 2-е 3-е 4-е 5-е 6-е 7-е 8-е 9-екоррозионные
Абсолютно-раз­ 16,8 16,7 33,3 30,0 60,0 30.0 21,4 14,8 10,0 8,0
новозрастный, 48.8 100 100 32.0 10.0 50.0 90,0 75.0 40.0 80.0
климаксовыи 51,2 - - 68,0 90,0 50,0 10,0 25,0 60,0 20,0
В основном среди возбудителей биотрофов преобладают Heterobasidion 
annosum, Phellinus pini, Phellinus hartigii, Climacocystis borealis.
Объемы гнилей невелики и практически не влияют на образование 
валежа. Почти весь он состоит из ветровала, который на скальных поро­
дах медленно набирает влагу, быстро высыхает и может сохраняться, не 
подвергаясь гниению, значительно более длительный период, чем валеж 
других местоположений.
В сосновых лесах равнинных местоположений, произрастающих в бо­
лее благоприятных для породы условиях, можно ожидать другие характе­
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ристики биотрофного поражения и другую динамику формирования и 
распада древостоев.
В целом по зоне тайги можно сделать следующее заключение об осо­
бенностях биотрофного поражения лесов.
Пораженность биогеоценозов хвойных формаций уменьшается от 
подзоны южной тайги к подзоне северной тайги. Уровни поражения мо­
гут колебаться в зависимости от фазы динамики лесного сообщества -  на­
ибольшие их значения отмечаются в фазах дигрессии, наименьшие в фа­
зе климакса, иногда в фазе демутации.
Состав возбудителей гнилевого поражения почти не меняется от юж­
ной подзоны к северной, изменяется только соотношение видов и соот­
ветственно соотношение типов гнилей в древостоях. Увеличивается ко­
личество деревьев, пораженных возбудителями, вызывающими дест­
руктивные гнили, и соотношение деревьев с коррозионными и деструк­
тивными гнилями приближается к единице. В некоторых случаях на­
блюдается преобладание деструктивных гнилей. Это соотношение ха­
рактеризует биотрофный комплекс, как слабоактивный, в отличие от 
значительно более активного в зоне смешанных лесов в искусственных 
и условно-коренных биогеоценозах.
Объемы гнилевого поражения лесов различного происхождения
Изучались объемные показатели грибного биотрофного поражения 
лесов еловых формаций различного происхождения (искусственных и ес­
тественных) и структурных характеристик (одновозрастные, условно-од- 
новозрастные и разновозрастные) разных фаз динамики в зоне смешан­
ных лесов и таежной зоне (Стороженко, 1998а, б).
Одним из основных параметров гнилевого поражения лесных сооб­
ществ является характеристика его объемных показателей. Тем не менее 
этом)' важному вопросу со стороны лесных фитопатологов уделяется яв­
но недостаточно внимания. Для еловых лесов двух зон растительности 
мы попытались несколько восполнить этот пробел.
Объемы гнилевого поражения исчислялись по трем уровням: объе­
мы пораженных деревьев, объемы гнилевой части и объемы собствен­
но гнилей. За объем гнилевой части принят отрезок ствола до высоты 
выклинивания гнили второй стадии, при которой начинают изменяться 
физико-механические свойства древесины. За собственно гниль прини­
мался объем ствола, ограниченный контуром гнили второй стадии. Для 
каждой группы древостоев определялись средние показатели объемов 
гнилей коррозионного и деструктивного типов в зависимости от их ди­
аметра и протяженности по стволу. Стадии распада культур ели разра­
ботаны нами ранее (Стороженко, 1990).
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Прежде всего для ельников 
каждой из зон растительности 
определены средние величины 
соотношений диаметров и про­
тяженности гнилей в стволах де­
ревьев. Эго дало возможность 
рассчитать объемы скрытых 
гнилей по результатам бурения 
стволов у шейки корня в древо­
стоях при анализе деревьев на 
пробных площадях. Данные 
приводятся в табл. 14.
Ошибки средних значений 
протяженности гнилей лежат в 
диапазоне 0,13 -  1,9 м в зависи­
мости от диаметра гнили. Тем не 
менее во всех зонах и древосто­
ях встречаются исключения, при 
которых протяженность гнили в 
стволе может значительно пре­
вышать табличные данные. На­
пример, это происходит при по­
ражении деревьев стволовыми 
гнилями или комплексом комле­
вых и стволовых гнилей.
Методическая разработка, 
представленная в табл. 14, на­
глядно показывает, что протя­
женность гнилей в стволах де­
ревьев ели уменьшается от зо­
ны смешанных лесов к подзоне 
северной тайги. Это, в свою 
очередь, приводит к уменьше­
нию объемов гнилевого пора­
жения.
На основе данных табл. 14 
представляется возможность 
рассчитать объемы гнилевого 
поражения в древостоях ели 
различных характеристик по 
учетам на пробных площадях 
(табл. 15).
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Т а б л и ц а  15
Объемы гнилевого поражения еловых древостоев различного 
происхождения по зонам растительности
Характеристика Объемы гнилевого поражения
лесов: регион, 
происхождение, 
структура, 
полнота -  запас,
Поражен­ м’ га 1 % от запаса древостоя
ность.
%
пораженных деревьев -  
гнилевой части -  собст­
пораженных деревьев -  
гнилевой части -  собст­
м! г а 1 венно гнили венно гнили
1 2 3 4
Зона смешанных лесов
Московск. обл., 31,0 !2 1 22_ 1 21 2 2
культуры 90 лет, 62 23 6 17 6 1
начало распада, 
0 ,6 -3 5 5
Условно-одновоз- 
растный -  100 лет,
40,0 244
192
60.
47
11
12
22
30
2
7
2.
2
максимальное на­
копление запаса, 
0,8 -  650
Условно-одновоз- 
растный, начало
29,0 т
133
41
38
12-
16
22.
22
2.
6
2
2
распада, 
0,5 -  596
Зона смешанных лесов -  северная часть
Тверская обл. 
Условно-одновоз-
48,0 298
250
141
124
22-
30
11
43
21
21
6-
6
растный -  100 лет,
средняя стадия
распада, 
0,8 -  400
Абсолютно разно­
возрастный, 
климаксовый,
14,8 22-
33
12-
11
2.
3
12-
10
4.
3
ОД-
0,1
0,7 -  328
То же, 
дигрессия, 
0,7 -  555
17,5 И 2 -
61
22.
22
2
4
21_
1
2
4
ОЛ-
0,1
Подзона южной тайги
Костромская обл.. 
Абсолютно разно­
16,8 14_
56
11
13
4.
3
22.
19
6-
4
1.
1
возрастный,
климаксовый,
0,7 -  390
То же, 
дигрессия, 
0,7 -  365
30,8 Ш _
120
QL
55
2.
8
42.
33
i l ­
ls
2_
2
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О к о н ч а н и е  т а б л .  15
1 2 3 4
Подзона средней тайги
Ленинградская 
обл. Абсолютно 
разновозрастный, 
климаксовый,
0,8 -  400
11,0 22.
51
1і_
10
1
1
22.
13
4.
3
03_
0,2
То же, 23,7 122. 2_ 2 ^ 42- 8. £L2_
дигрессия, 80 2 0,2 24 5 0,1
0,6 -  329
Подзона северной тайги
Архангельская обл. 41,8 85_ 12_ 2 52 8 L
Абсолютно разно­ 48 8 1 28 5 0,1
возрастный,
климаксовыи,
0 ,6 -  109
Относительно раз­ 26,4 KL 12. 2_ 42- 2- 1
новозрастный, 46 6 1 23 3 1
выборочная рубка
начала века.
дигрессия,
0,7 -  202
* В числителе -  величина общего поражения, в знаменателе -  коррозионные гнили.
Анализируя данные табл. 15, можно сделать некоторые общие выво­
ды, имеющие значение для функционирования грибных биотрофных ком­
плексов в лесах еловых формаций рассматриваемых регионов.
Максимальные значения пораженности ельников ДОГ при их естествен­
ном развитии связаны с отклонениями лесоводственных параметров фито­
ценозов от их оптимальных значений. Они имеют сопоставимые величины 
в древостоях различного происхождения, зон растительности, фаз динами­
ки и не превышают 50% от числа деревьев. Можно предположить, что такие 
величины гнилевого поражения достаточны лесному сообществу для струк­
турной перестройки неустойчивых биогеоценозов в более устойчивые.
Объемы и проценты деструктивных гнилей исчисляются путем вычи­
тания объемов и процентов коррозионных гнилей из величин общих объ­
емов и процентов гнилей.
В значительной степени величина поражения корректируется лесовод- 
ственными характеристиками биогеоценозов, антропогенными и биоген­
ными воздействиями. В лесах простых структур объемы поражения уве­
личиваются по мере углубления процессов распада древостоев. В лесах 
сложных разновозрастных структур наименьшие объемы поражения от­
мечаются в климаксовых древостоях наилучпшх условий роста.
В перестойных древостоях простых структур объемные параметры
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гнилей коррозионного типа превосходят показатели гнилей деструктив­
ного типа. В сложных разновозрастных ельниках эти соотношения почти 
выравниваются по мере продвижения с юга на север.
Перечисленные выше характеристики объемных показателей гнилево­
го поражения связываются с особенностями изменения состава и встреча­
емости дереворазрушающих грибов биотрофного комплекса, которые мы 
обсуждали выше
Изложенные в главе материалы позволяют в определенной степени 
представить тенденции и закономерности, которые сопровождают деятель­
ность грибов биотрофного комплекса в лесах коренных еловых формаций, в 
меньшей степени в древостоях зоны лесостепи и зоны лиственных лесов и в 
еще меньшей степени в коренных разновозрастных сосновых лесах.
Настоящая работа выполнена при поддержке Российского фонда фун­
даментальных исследований. Грант РФФИ № 97-04-48674.
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Основные факторы региональных массовых 
усыханий ели в лесах Восточной Европы
Н.И. Федоров
В составе лесопокрьггой площади Евразии большой удельный вес име­
ют леса с участием ели (Picea abies [L ] Karst.) в древостое. Произрастая во 
многих растительных зонах (от тундры до лесостепи), ель является одной 
из главных лесообразующих пород. По занимаемой площади она стоит на 
четвертом месте, уступая лиственнице, сосне и березе (Казимиров, 1983; 
Чертовской, 1978). В Беларуси еловые леса составляют около 11 % лесо­
покрытой площади и распространены неравномерно. Формирование ель­
ников обусловлено, прежде всего, биологическими свойствами ели, поч­
венно-экологическими, климатическими и фитоценотическими условиями 
(Юркевич, Гельтман, 1965; Чертовской, 1978; Казимиров, 1983). Почвы в 
Беларуси дерново-подзолистые и торфяно-болотные (70,1 и 23,8 %), при­
чем 51,7% дерново-подзолистых почв развивается на бедных песчаных и 
супесчаных (реже суглинистых) разностях, а 17,4% этих почв подвержены 
заболачиванию и только 7% общей площади торфяно-болотных принадле­
жит к переходному типу болот (Роговой, Медведев, Булгаков, Четвериков, 
1952). В соответствии с мозаичностью почвенно-экологических условий и 
рельефа на этих почвах успешно формируются ельники различного типо­
логического статуса, породного состава древостоя и его продуктивности.
На плодородных, хорошо дренированных почвах Оршанской возвы­
шенности и северной части Оршанско-Могилевского плато ельники зани­
мают 35,8% лесопокрьггой площади, в бассейне Западной Двины -  14,9 %, 
на Минской возвышенности, Борисовских и Ошмянских грядах их больше 
(16%), чем в западной части Белорусской гряды (12,3%). В Предполесье до­
левое участие ельников снижается (7,8%), а в Полесье находится предел ес­
тественного сплошного распространения ели, южнее которого она занима­
ет не более 1% площади и произрастает преимущественно в так называе­
мых островных местообитаниях (Юркевич, Гельтман, 1965; Юркевич, Го­
лод, Парфенов, 1971). Продуктивность ельников различается по типам ле­
са, которые служат интегральным показателем условий местообитания. 
Рост и формирование древостоев в значительной степени определяются ус­
ловиями их возникновения (категория лесокультурной площади, естествен­
ное заращивание на полугидроморфных или гидроморфных почвах) и ле­
сохозяйственной деятельностью (Мангалис, 1975; Миронов, 1977; Зубаре­
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ва, Ель шин, Каратаев, 1991). В последнее время широко распространено 
создание культур ели на выработанных торфяниках.
Ель справедливо относят к числу природно-прогрессивных эдификато- 
ров. Часто в лиственных и хвойных древостоях она формирует 2-й ярус, 
представляющий собой начальный этап внедрения ели в другие фитоцено­
зы, за которым может последовать постепенное вытеснение или полная 
смена основного лесообразователя. Значительное ослабление освещенно­
сти под пологом древостоя обычно благоприятно сказывается на возоб­
новлении теневыносливой ели, которая в сложившихся условиях конку­
рентной борьбы за свет, пространство, влагу и элементы минерального пи­
тания с другими более светолюбивыми древесными породами (сосна, дуб, 
береза, осина) практически всегда выходит победительницей. Поэтому 
ель, захватив однажды какую-либо территорию, способна удерживать ее 
за собой продолжительное время, исчисляющееся жизнью многих поколе­
ний леса. Лишь в сосновых лесах на суходолах при низовых пожарах ель 
с ее тонкой корой обычно полностью погибает (Казимиров,1983; Рихтер, 
1996). В отдельных случаях она проявляет свойства антропогенно-регрес­
сивного характера в конкурентной борьбе с другими хозяйственно-ценны­
ми древесными породами, совместно произрастающими в древостое. Про­
странственно-временная изменчивость долевого участия ельников в соста­
ве лесопокрьггой площади Республики Беларусь приведена в табл. 1.
Т а б л и ц а  1
Динамика долевого участия еловых лесов в составе 
лесопокрытой площади Беларуси, %
Лесорастительный район
Долевое участие по состоянию на
01.01.1961 г. 01.01.1970 г. 01.01.1992 г.
Подзона дубово-темнохвойных лесов
Западно-Двинский 14,9 15,2 17,2
Ошмянско-Минский 15,4 15,4 17,2
Оршанско-Могилевский 18,1 18,1 20,6
Среднее по подзоне 16,1 16,2 18,3
Подзона грабово-дубовых темнохвойных лесов
Неманско-Предполесский 9,5 9,5 11,5
Березинско-Предполесский 6,4 6,4 7,0
Среднее по подзоне 8,0 8,0 9,2
Подзона широколиственно-сосновых лесов
Бугско-Полесский 0,9 0,9 1,9
Полесско-Приднепровский 0,4 0,4 0,5
Среднее по подзоне 0,6 0,6 12
Среднее по Беларуси 9,4 9,4 10,8
253
ГРИБНЫЕ СООБЩЕСТВА ЛЕСНЫХ ЭКОСИСТЕМ
Из данных табл. 1 видно, что ель -  доминантный природно-прогрес­
сивный эдификатор, успешно произрастающий в северной и центральной 
частях Беларуси, постепенно уступая лесообразующее значение по мере 
продвижения на юг широколиственно-сосновым лесам. Каждые 10 ...15 
лет доля участия ельников в составе лесопокрытой площади увеличивает­
ся в различных геоботанических подзонах на 0,1... 1,0%. Увеличение пло­
щади ельников происходит не только благодаря приобретенным в резуль­
тате естественной эволюции биологическим свойствам ели, определенное 
значение имеет и хозяйственно-экономическая деятельность человека, в 
задачи которого входит разумное эколого-экономически обусловленное 
использование этих свойств, а также регулирование скорости и направ­
ленности процессов трансформации и миграции растительного покрова.
Динамика и особенности региональных массовых усыхании ели 
в лесах Восточной Европы
Еловые древостой довольно чувствительны к неблагоприятным фак­
торам внешней среды, различным антропогенным воздействиям и под­
вержены периодическому усыханию. Имеются сведения, говорящие о 
том, что усыхание ели многократно повторялось в ряде стран Западной 
Европы. Так, с начала 1980-х годов во многих странах Западной Европы 
было обращено внимание на значительное ухудшение состояния и ги­
бель лесов с участием ели европейской и пихты белой (Ott, 1985; 
Cowling, 1986; Fernandez, 1986; Bemadzki, 1988; Moosmayer, 1988; 
Rehfuess, 1991). На территории России массовое отмирание ельников от­
мечалось еще в 70-х годах прошлого столетия в бассейне реки Западная 
Двина и совпало с сильной засухой (Русская лесохозяйственная лето­
пись, 1878). Следующее, одно из наиболее грандиозных по масштабу, 
усыхание еловых насаждений началось после засухи 1882-1883 гг., ког­
да сильно пострадали древостой, в том числе и молодняки 25-40-летне­
го возраста в Витебской и Могилевской губерниях (Шевырев, 1888). В 
это же время происходило усыхание еловых лесов в центральной части 
России (Псковская, Московская, Тверская, Смоленская и Калужская гу­
бернии). А.С. Любомирский (1882) сообщал, что усыхание столетних 
ельников в Псковской губернии наблюдалось даже на влажных суглини­
стых почвах, в низинных местах и на островах между болот. У деревьев, 
источенных насекомыми, кора отваливалась, в то время как в верхней ча­
сти кроны хвоя оставалась зеленой.
В 1890-1893 гг. гибель ельников на значительных площадях была за­
фиксирована в Беловежской пуще (Жиляков, 1892), а в 20-х годах нынеш­
него столетия усыхание ели повторилось в Беловежской пуще и Гомель- 
ской области (Померанцев, 1923).
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Катастрофическое усыхание еловых насаждений наблюдалось также в 
1938-1943 гг. Оно охватило западные и центральные регионы Советско­
го Союза, в том числе и Белоруссию. По данным В.П. Тимофеева (1944), 
сначала начали отмирать всходы и молодые насаждения, затем древостой 
более старших возрастов. Деревья усыхали в сомкнутых и изреженных 
древостоях, единично стоящие на возвышенных и пониженных местах. 
Максимальное усыхание было отмечено в 70-85-летних чистых ельниках 
на тяжелых суглинистых и торфяных почвах с высоким уровнем грунто­
вых вод, на супесях и дренированных почвах оно было менее интенсив­
ным. Деревья заселялись стволовыми вредителями при совершенно зеле­
ной хвое, после чего хвоя начинала опадать, будучи зеленой, но позднее 
оставшаяся на ветвях хвоя пожелтела.
После этого усыхание ельников на территории Русской равнины по­
вторилось в 1951-1954 и 1963-1968 гг. Усыхание ельников в 1960-х годах 
охватило значительную часть западных регионов Советского Союза. Оно 
было зарегистрировано в Калининградской области, Литве, Латвии, Эсто­
нии и по всей территории Белоруссии. Погодная обстановка в Белоруссии 
в 60-х годах характеризовалась холодной и малоснежной зимой 1963 г. и 
сухими и жаркими весной и летом 1963 и 1964 гг. Однако в последующем 
погода не отличалась особой засушливостью и очаги, возникнув в 1963 г. 
и достигнув максимума в 1964-1966 гг., в дальнейшем начали затухать
А.Д. Маслов (1972) дал обстоятельный обзор литературы и анализ ис­
следований проблемы усыхания ельников за 100-летний период вплоть до 
70-х годов. Сведения об усыхании ельников он сопоставляет с циклами за­
сушливых лет на Русской равнине. На основании собранных материалов 
он делает вывод, что большинство районов с усыхающими ельниками при­
урочены к зоне смешанных лесов, реже -  к таежной зоне. А.Д. Маслов счи­
тает засуху ведущим фактором усыхания ельников.
По мнению А.И. Воронцова (1982), процесс усыхания ельников явля­
ется закономерным и периодически повторяющимся на Русской равнине 
явлением, связанным с максимальной солнечной активностью, когда пре­
обладает восточный тип атмосферной цирку ляции с глубокими антицик­
лонами, холодными зимами и сильными засухами.
Признаки последнего регионального усыхания ельников были отмечены 
осенью 1992 г. после сильной летней засухи. В следующем 1993 г. в ряде ле­
схозов Беларуси было зафиксировано диффузное либо куртинное усыхание 
деревьев в приспевающих и спелых ельниках, произрастающих на повы­
шенных элементах рельефа суглинистых почв, а также в древостоях, ослаб­
ленных по различным причинам. Первые признаки усыхания ели появились 
в южных и юго-западных районах Брестской, Гомельской, Гродненской и 
Минской областей. В последующие годы отмирание деревьев 
выявлено было также и в других регионах Беларуси. Однако на севере и се-
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выявлено было также и в других регионах Беларуси. Однако на севере и се­
веро-востоке это стихийное бедствие не приобрело такого масштаба по пло­
щади и уничтоженному запасу стволовой древесины в сравнении с цент­
ральным, юго-западным и южным регионами республики.
Повторная летняя засуха 1994 г. вызвала новую, более сильную волну 
усыхания ельников по всей территории Беларуси, где произрастают ело­
вые леса (табл. 2). Первыми и в наибольшей мере подверглись усыханию 
высокопродуктивные приспевающие и спелые древостой крапивного, 
кисличного, снытевого, приручейно-травяного, зеленомошного, папорт- 
никового и черничного типов леса.
Древостой, формирующиеся на склонах водоразделов в микропониже­
ниях с проточным увлажнением на супесчаных почвах, а также произра­
стающие вблизи болот или рек, в меньшей мере были подвержены усыха­
нию в последующие годы. В первую очередь в древостое усыхали наибо­
лее развитые деревья I II классов Крафта. Усыхание молодняков и сред­
невозрастных древостоев происходило преимущественно в культурах, со­
зданных на старопахотных землях, и обусловлено чаще всего интенсив­
ным развитием корневых гнилей и стволовых вредителей (табл.З).
Т а б л и ц а  3
Характеристика усыхающих ельников Минского ПЛХО 
по группам возраста (по состоянию на 31.12.1995 г.)
Наименование
лесхозов Всего, га
В том числе по группам возраста, га
до 40 лет 41...60 61...80 81...100
Борисовский 870,6 _ 180,9 571,9 117,8
Слуцкий 484,7 41,2 208,7 154,7 80,5
Старобинский 172,8 22,8 51,8 96,9 1,4
Смолевичский 339,6 15,2 151,5 130,9 42,0
Крупский 179,9 - 4,0 112,6 63,3
Пуховичский 591,6 38,8 286,3 219,9 46,6
Мядельский 108,1 _ _ 52,6 55,5
Логойский 674,4 . 189,5 370,2 114,7
Любанский 350,3 3,9 125,4 220,2 0,8
Узденский 53,8 _ 4,1 49,7
Столбцовский 134,6 _ 33,0 71,7 29,9
Минский 60,2 _ 5,1 9,6 45,5
Воложинский 81,8 23,8 58,0 _
Молодечненский 785,3 _ 33,9 751,4 _
Березинский 115,5 - 37,1 38,9 39,5
Стародорожский 131,6 - 19,0 67,2 45,4
Червенский 185,9 46,7 84,3 50,6 4.3
Клецкий 51,2 _ _ 51,2 -
Копыльский 589,7 і$И I 205,8 338,8 32,6
Всего по объединению 5 961,6 181,0 1 640,1 3 371,0 769,5
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Наибольшего пика процесс массо­
вого усыхания ели в республике до­
стиг в 1996 г., когда площадь усыхаю­
щих и поврежденных ельников воз­
росла по сравнению с 1995 г. пример­
но в 2,7 раза (табл.4). При этом пло­
щадь сильно расстроенных насажде­
ний, требующих проведения сплош­
ной санитарной рубки, увеличилась 
почти в четыре раза. В 1997 г. про­
цесс усыхания ели продолжался с вы­
сокой интенсивностью, охватывая но­
вые массивы еловых древостоев 
(табл. 5). По состоянию на 10 мая 
1997 г. площадь усыхающих и ослаб­
ленных ельников достигла 69 тыс. га, 
или около 10% еловых лесов. Только 
за два года (1996-1997) массовым 
усыханием были охвачены ельники 
на площади более 50 тыс. га, из кото­
рых свыше 16 тыс. га вырублены в 
порядке проведения сплошных сани­
тарных рубок, и заготовлено более 
2500 м5 древесины (табл. 6).
Осенью 1997 г. наметилась явная 
тенденция к снижению интенсивнос­
ти усыхания ели в лесах Беларуси, хо­
тя отдельные случаи усыхания ело­
вых древостоев отмечены и в 1998 г., 
когда количество атмосферных осад­
ков за вегетационный период значи­
тельно превысило среднемноголет­
нюю норму.
В настоящее время выдвинуто бо­
лее 170 рабочих гипотез о причинах 
периодических усыханий еловых ле­
сов в Европе. Очень многие из них не 
опираются на фактические данные 
или же благодаря проведенным иссле­
дованиям полностью отвергнуты. 
Среди существующих взглядов на от­
мирание ельников более часто выде-
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ляются гипотезы, связанные с 
кислотными дождями, накопле­
нием токсического алюминия, 
недостатком магния, влиянием 
экстремальных погодных усло­
вий, грибными заболеваниями 
хвои, озоновая и азотная терапия 
(Орлов, 1996). Однако, по мне­
нию Г. Шмидта-Фогта (Schmidt- 
Vogt, 1989), ни одна из гипотез не 
может объяснить многообразные 
по симптомам и характеру разви­
тия повреждения лесов, наблюда­
емые в последние десятилетия. 
Х.У. Моосмайер (Moosmayer, 
1986) полагает, что за региональ­
ную деградацию лесов ответстве­
нен комплекс абиотических и би­
отических факторов. Ю.И. Мань- 
ко и Г.А. Гладкова (1995), зани­
мавшиеся изучением факторов 
усыхания пихтово-еловых лесов 
на Дальнем Востоке, отмечают, 
что роль отдельных факторов в 
усыхании лесов неодинакова. 
Многие из них могут быть причи­
ной усыхания лишь в узколокаль­
ных и локальных масштабах, ли­
бо проявляться только в опреде­
ленных лесорастительных усло­
виях, некоторые работают только 
на фоне комплекса других факто­
ров и могут создавать предпола­
гающие условия для стрессовых 
ситуаций, приводящих часто к 
отмиранию лесов на больших 
площадях.
Вышеуказанные авторы счи­
тают целесообразным все факто­
ры, каким-то образом связанные 
с массовым отмиранием лесов, 
разделить на три категории:
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Т а б л и ц а  6
Сведения о проведении санитарных рубок в усыхающих ельниках 
(по состоянию на 10.05.1997 г.)
Площадь, га Выбираемый запас, м1
Название
ПЛХО Всего
выборочных
санитарных
рубок
сплошных 
санитар­
ных рубок
Всего
выбороч­
ными
рубками
сплош­
ными
рубками
Брестское
Витебское
Г омельское
Г родненское
Минское
Могилевское
Всего
по Минлесхозу
7 567,7 
5 740,0 
1 731,4 
12 454,0 
27 046,0 
14 854,8
69 393,9
5 000,3 
5 438,0 
1 416,7 
10 296,0 
25 673,0 
14 171,5
61 995,5
2 567,4 
302,0 
314,7 
2 158,0 
1 373,0 
683,3
7 398,4
729 414 
111 383 
111 800
507 200 
754 200 
355 465
2 569 462
124 512 
50 447 
16 000 
175 700 
448 800 
205 495
1 020 954
604 902 
60 936 
95 800 
331 500 
305 400 
149 970
1 548 508
1) предрасполагающие, 2) вызывающие и 3) сопутствующие. Остано­
вимся подробнее на анализе основных абиотических и биотических 
факторов последнего массового усыхания ели в лесах Беларуси.
Роль абиотических факторов в усыхании еловых лесов Беларуси
Характерной биологической особенностью ели европейской (Рісеа 
abies [L] Karst.) является, прежде всего, то, что она плохо переносит су­
хость воздуха и почвы. В результате колебания климата в условиях гу- 
мидных зон отклонения от нормальных погодных условий достигают 
иногда значительных величин. Эти отклонения, проявляющиеся в виде 
засух, и вызывают периодически повторяющиеся массовые усыхания 
еловых лесов.
Усыхание ельников связано, прежде всего, с нарушением водного ба­
ланса древостоев в периоды с малым количеством осадков и высокой тем­
пературой. Засуха всегда вызывает водный дефицит у растений и связан­
ный с ним водный стресс, а выживание растений в этот период зависит от 
степени обезвоживания протоплазмы, которую способна выдерживать, не 
претерпевая необратимых повреждений. Недостаток воды приводит к про­
грессирующему обезвоживанию тканей и повышению концентрации рас­
творимых веществ. В итоге нарушаются физиологические функции и по­
вреждаются протоплазматические структуры, прежде всего, мембраны. 
При устойчивой и продолжительной засухе неизбежно нарушение водного 
баланса растений и сообществ, часто приводящее к усыханию древостоев.
А.П. Тимофеев (1944) сообщает, что в засушливые 1937-1938 гг. про­
слеживался сильный дефицит почвенной влаги, что повлекло массовое 
усыхание ельников в Подмосковье.
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В.И. Абражко (1974), исследуя погодные условия, водный режим почв 
и водный баланс еловых древостоев в засуху 1972 г., показал, что величи­
ны давления и запасы влаги в корнеобитаемом слое почвы во вторую по­
ловину вегетации 1972 г. не снижались до категории труднодосту пной 
влаги, зарегистрированных в засуху 1938-1939 гг. Однако, по данным 
И.С. Васильева (1941), в этот период происходил значительный отпад и 
усыхание деревьев ели. Водный же режим еловых древостоев в засуху, по 
его данным, складывался напряженно. Так, в августе 1972 г. водный де­
фицит в хвое отдельных деревьев ели достигал 42-52%, сосущая сила 
хвои составляла 40-44 атм., а корней -  22-27 атм., сильно снижалась ин­
тенсивность транспирации. Эти величины оказались близкими к субле- 
тальным и сопровождались отмиранием и осыпанием хвои и усыханием 
деревьев.
Судя по характеристикам водного режима почв и погодных условий, 
В.И.Абражко сделал вывод, что главной причиной гибели ели в засуху 
1972 г. является высокая напряженность фитоклимата (продолжительный 
период повышенной солнечной радиации, низкая влажность и высокая 
температура воздуха, ветер и др.), а не дефицит влаги в почве.
Ю.Г. Богатырев и И.Н. Васильева (1986), изучая водный режим и на­
пряженность жизненных процессов саженцев ели европейской, установи­
ли, что в период окончания роста саженцев ели давление почвенной влаги 
в сосудах оставалось относительно высоким в пределах от -1 до -5 атм. На 
основании этого они сделали заключение, что ель европейская -  порода 
требовательная к влагообеспеченности. Для хорошего развития ели необ­
ходимо увлажнение почвы, близкое к наименьшей влагоемкости, в про­
тивном случае рост ее будет тормозиться.
При влажности почвы намного ниже уровня наименьшей влагоемкос­
ти и умеренных метеорологических условиях корневая система ели уже 
не в состоянии извлекать из почвы влагу в количестве, необходимом для 
транспирации. Недостаточная оводненность растений довольно быстро 
начинает сказываться на ходе процессов газообмена, в результате чего 
приостанавливается рост саженцев, последовавший вскоре после тормо­
жения транспирации
На основании проведенных исследований авторы пришли к выводу, 
что ель европейская способна выдерживать значительные иссушения как 
почвы, так и обезвоживание тканей своих органов. Погибает ель при дав­
лении почвенной влаги 50 атм., корней около 40 атм., хвои 60 атм., а в от­
дельных случаях способна выживать при иссушении до 80 атм.
Вместе с тем ель европейская требовательна к влагообеспеченности. 
Максимальное развитие ели, по мнению авторов, может протекать только 
при влажности почвы, близкой к наименьшей влагоемкости, поскольку 
физиологические процессы у нее нарушаются при относительно высоких
261
ГРИБНЫЕ СООБЩЕСТВА ЛЕСНЫХ ЭКОСИСТЕМ
давлениях почвенной влаги. Транспирация начинает отставать от возмож­
ной при давлении почвенной влаги (Рп) - 1,0 - 2,0 атм., рост ели в высоту 
приостанавливается при Рп -1,0 -5,0 атм.
В И. Абражко и М.А. Абражко (1993), исследуя водный режим основ­
ных доминантов и эдификаторов коренных еловых лесов в засуху, при­
шли к выводу, что виды еловых лесов по нормам реакции и устойчивос­
ти к водному стрессу хорошо дифференцированы. Максимальные вели­
чины их реального водного дефицита находились в широком диапазоне 
(10 -  57%), у многих растений они достигали сублетальных значений и 
превышали их. Сосущая сила возрастала до 34-48 атм., а у деревьев она 
была значительно выше.
Оценивая влияние засухи на водный стресс главного эдификатора ко­
ренных еловых лесов -  ели европейской, авторы отмечают, что наруше­
ние водного баланса деревьев ели в засушливые периоды прослеживает­
ся в сообществах всех типов. Амплитуда диапазона величин полученных 
характеристик (давление почвенной влаги, водный дефицит, сосущая си­
ла хвои и корней) отражают как динамику' напряженности отдельных пе­
риодов засухи, так и индивидуальные различия деревьев регулировать 
свой водообмен в зависимости от жизненного состояния. Значения макси­
мальных характеристик водного режима хвои оказались близкими к суб- 
летальным значениям, установленным для ели, а иногда и превышали их. 
Древостой высокопродуктивных ельников проявили большую чувстви­
тельность к засухе, чем ельники сфагновые
Многие древесные и кустарниковые виды, как и растения нижних 
ярусов, по мнению авторов, лучше приспособлены к засухе и легче ее 
переносят, чем главный эдификатор -  ель европейская. Устойчивость 
субклимаксовых сообществ к засухам во многом ограничена пределами 
толерантности ели, ее повышенной чувствительностью к дефициту поч­
венной влаги и напряженности факторов фитоклимата. Усыхание древо­
стоев и нарушение гомеостатических механизмов в биогеоценозе при­
водит к экзоэкодинамическим сменам субклимаксовых сообществ. С 
усилением эдификаторной роли ели в ряду сообществ от заболоченных 
к высокопродуктивным ельникам, изменения в составе и структуре со­
обществ, а также скорость перестройки нарушенных древостоев суще­
ственно возрастает.
Изучая особенности отношения ели европейской и некоторых других 
видов ели к недостаточной водообеспеченности, А.Я. Орлов (1996) при­
шел к выводу, что, несмотря на множество выдвинутых гипотез и мнений 
по проблеме массового усыхания еловых лесов, первопричиной гибели 
ельников (как из европейской, так и из других видов ели) все же является 
нарушение водного баланса, когда ее защитные (ксерофитные) свойства, 
предохраняющие хвою от иссушения, оказываются уже недостаточными,
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и водный потенциал ее достигает летальных значений. Это может проис­
ходить не только в летнюю засуху, но и морозной зимой, так как в этих 
случаях механизм воздействия в какой-то мере аналогичен: иссушение 
идет до летальных значений водного потенциала хвои.
Благоприятное увлажнение почвы в критические по напряженности 
атмосферных факторов моменты может и не сыграть существенной роли. 
Летальных значений водного потенциала хвоя способна достигать при 
значительном запасе влаги и соответственно высоком водном потенциале 
верхних слоев почвы. И наоборот, ель способна переживать очень дли­
тельные периоды без доящей, но при умеренном режиме. По мнению ав­
тора, существуют и другие, не связанные с нарушением водного баланса, 
причины гибели ельников. Эго, прежде всего, загрязнение атмосферы вы­
бросами промышленных предприятий, а также рекреационное уплотне­
ние почвы, изменение (чаще искусственное) уровня грунтовых вод и дру­
гие причины абиотического характера (Орлов, 1996).
Аномальные погодные условия 1992-1994 и последующих годов в 
сочетании с рядом биотических и антропогенных факторов вызвали 
очередную волну массового усыхания ельников в Беларуси и в смеж­
ных государствах. Годовое количество осадков за 1991-1997 гг. коле­
балось в пределах 410-750 мм. Наименьшее количество осадков, по 
данным большинства метеостанций, приходится на 1991 г. Однако этот 
год не был засушливым, так как наибольшее количество осадков в 1991 
г. выпало летом, в мае -  августе, в период наиболее интенсивной веге­
тации растений, а наименьшее -  осенью зимой -  в период относитель­
ного покоя.
В 1992 и 1994 гг. выпало значительно большее количество осадков. По 
отдельным метеостанциям (Минск, Полоцк, Волковыск, Новогрудок и 
др.) оно близко к максимальному. Однако эти годы были более засушли­
выми, особенно 1994 г., так как основная масса осадков приходилась на 
осень и зиму, а в июне -  августе, то есть в период наиболее активной ве­
гетации растений, их выпало сравнительно мало. По данным отдельных 
метеостанций, количество осадков в июле 1992 и 1994 гг. не превышаю
5-10 мм (Шарковщина -  1992, 1994 гг.; Докшицы, Орша, Барановичи. 
Брест, Новогрудок, Волковыск -  1994 г.).
Характерной особенностью засухи 1992 г. является то. что она захва­
тила самый активный период вегетации -  май-июль. В этот период осад­
ков выпало около половины нормы, а иногда и меньше, что уже в июне 
привело к сильному иссушению верхних горизонтов почвы. Если сопо­
ставить засушливые 1992 и 1994 гг. по количеству атмосферных осад­
ков в летние месяцы, то они существенно различаются. За май -  август 
в 1992 г. выпало самое малое количество осадков. Их величина по боль­
шинству метеостанций республики в редких случаях превышала 50%
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средней многолетней. В 1994 г. в летние месяцы выпало осадков не­
сколько больше -  около 60-70 % средней многолетней. Кроме того, 
осадки летом (май -  август) в 1992 г. выпадали сравнительно равномер­
но, что не приводило к такой сильной напряженности метеопоказателей, 
как в 1994 году, когда в июле практически не было дождей.
Анализ среднемесячных и абсолютных минимальных температур по­
казывает, что 1992 и особенно 1994 гг. отличаются неблагоприятными по­
годными условиями в зимние месяцы, когда среднемесячная температура 
в январе -  декабре достигала -3,5. ..-4,5 а абсолютный минимум снижал­
ся до -20...-25 °С. Особенно холодной была зима 1994 г., когда сильные 
морозы удерживались до конца февраля.
Напряженность абиотических факторов в летние месяцы 1992 и
1994 гг. обуславливается не только небольшим количеством осадков, 
но и повышенной солнечной инсоляцией. Среднемесячная температура 
воздуха в июле в эти годы, по данным большинства метеостанций, бы­
ла близка к 20 °С. Абсолютный максимум температуры в июле -  авгу­
сте 1992 и 1994 гг. колебался в пределах 30.. 35 °С, а по отдельным ме­
теостанциям (Слуцк, Волковыск, Бобруйск, Барановичи, Брест, Го­
мель) достигал 36 °С.
Вслед за засушливым 1994 г. последовали не менее засушливые
1995 и 1996 гг., когда в летний период, по данным отдельных метео­
станций (Полоцк, Минск, Могилев, Новогрудок, Бобруйск, Гомель), 
выпало меньше осадков, чем в 1994 г. Характерной особенностью засу­
хи 1995 г. было то, что она, как и засуха 1992 г., захватила самый ак­
тивный период вегетации -  начало лета. В мае этого года выпало око­
ло половины нормы осадков, а в отдельных регионах осадков было еще 
меньше (Полоцк, Минск, Новогрудок, Барановичи). В 1996 г., наобо­
рот, исключительно засушливым был конец лета, когда в течение авгу­
ста практически не было дождей (Полоцк, Орша, Минск, Могилев). 
1997 г. по количеству осадков был близок к норме, некоторой засушли­
востью отличался лишь август.
Г.Т. Селянинов (1948) рекомендует судить о засухе по гидротермиче­
скому коэффициенту, определяемому как частное от деления суммы осад­
ков на сумму температур, уменьшенную в 10 раз, за период, когда сред­
несуточная температура превышает ЮеС. Ориентируясь на урожайность 
яровых пшениц, он считает гидротермический коэффициент, равный 1,0, 
показателем засушливых, а 0,5 -  сухих условий.
А.М. Алпатьев (1956) принимает гидротермический коэффициент Се- 
лянинова, но уточняет цифровые показатели: если он меньше 0,6 -  0,7, то 
это почти всегда указывает на засуху. Используя данные В.И. Виткевича 
(1940), А. Д. Масловым вычислен гидротермический коэффициент Селя- 
нинова в засуху 1938 и 1939 гг. За май -  сентябрь 1938 г. он был равен
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0,69, а за тот же период 1939 г. -  0,79 при норме 1,45. Засуха 1938 г. край­
не неблагоприятно сказалась на древесной растительности, прежде всего, 
на ельниках.
Если судить по средней величине гидротермического коэффициента за 
летний период, то 1994 г. выглядит менее засушливым по сравнению с
1992 г. Однако с этим согласиться нельзя, так как метеорологические пока­
затели в летний период 1994 г. были не менее напряженными, чем в 1992 г. 
В июле 1994 г. гидротермический коэффициент Селянинова по большинст­
ву метеостанций достигал 0,10 -  0,20, а иногда и меньших величин, что зна­
чительно ниже сублетальных значений (0,60 -  0,70) для ели.
Таким образом, анализ напряженности погодных условий за период 
1991-1997 гг. позволяет заключить, что в Беларуси засушливым был не 
только 1992 г., но и 1993, 1994, 1995 и 1996 гг.
Все это и обусловило массовое усыхание еловых лесов. Процесс 
усыхания ельников, начавшийся в 1992 г., был несколько ослаблен в
1993 г., но с новой силой активизировался в 1994-1996 гг. В последую­
щий 1997 г. погодные условия приблизились к норме. Однако благода­
ря влиянию ряда биотических факторов, речь о которых будет идти ни­
же, интенсивность усыхания еловых лесов продолжала оставаться на 
высоком уровне.
Влияние биотических факторов на состояние и интенсивность 
усыхания ельников
Из биотических факторов важную роль в ослаблении и усыхании ель­
ников играют комлевые и корневые гнили, вызываемые соответственно 
корневой губкой и опенком осенним, и комплекс стволовых вредителей, 
заселяющих ослабленные деревья.
К о м л е в а я  г н и л ь  от к о р н е в о й  г уб ки
Пестрая комлевая ядровая гниль, вызываемая корневой губкой 
(Heterobasidion annosum [Fr.] Bref.), имеет очень широкое распростране­
ние в еловых насаждениях многих стран Западной и Восточной Европы 
(Delatour, 1980; Dimitri, 1973; Butin, 1983; Johanson and Stenlid, 1985; 
Piri, Korhonen, Sairenen, 1990; Негруцкий, 1986; Федоров,1984; Василяус- 
кас А., 1989; Шевченко, 19746; Стороженко, 1976, и др.). Заражение дере­
вьев корневой губкой чаще происходит в 20-30-летнем возрасте. Однако 
долгое время развитие гриба в растущих деревьях протекает в скрытой 
форме без явных внешних признаков поражения. В отличие от сосны ель 
сильно поражается корневой губкой не только в культурах, но и в насаж­
дениях естественного происхождения. Куртинный характер развития
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болезни в ельниках выражен менее отчетливо. Обычно в зараженных на­
саждениях отсутствуют четко выраженные очаги отмирания деревьев, 
они имеют расплывчатые очертания с неясными границами. Это связано 
с тем, что гниль от корневой губки у ели развивается по типу ядровых 
гнилей, при которых загниванию подвергается центральная часть корней 
и ствола, не принимающая активного участия в процессах жизнедеятель­
ности растущего дерева.
Эго позволяет зараженным деревьям долгое время расти без призна­
ков ослабления и угнетения и казаться внешне здоровыми. При длитель­
ном развитии гриба гниль из скелетных корней переходит в комлевую 
часть дерева, распространяясь вверх по стволу на высоту до 4-6 м, а в от­
дельных случаях до 10 м и более.
Такие внешние признаки, как вздутие комлевой части ствола (зако- 
мелистость), появление на стволах смолоподтеков, смоляных желваков 
и язв, изреженность и слабое развитие кроны не всегда являются бес­
спорными признаками поражения их корневой губкой и часто вызыва­
ются другими причинами, в том числе и длительными засухами. В на­
стоящее время главным критерием пораженности ельников корневой 
губкой, по мнению многих исследователей, является наличие ветро­
вальных деревьев и пней с ядровой гнилью. Однако, согласно Крогер- 
тасу (1984), изучавшему причины ветровальности деревьев в насажде­
ниях в условиях южной Прибалтики, устойчивость ели к ветровалу в 
большой степени зависит от глубины залегания корневых систем рас­
тущих деревьев и в меньшей -  от зараженности насаждений корневой 
гнилью. Более точные данные о зараженности ельников корневой губ­
кой можно получить путем просверливания ствола у корневой шейки 
возрастным буравом. Однако этот метод является довольно трудоем­
ким и применяется в основном при проведении научно-исследователь­
ских работ. Ввиду длительного скрытого развития корневой губки в 
еловых древостоях данные о пораженности их комлевой гнилью произ­
водственниками фиксируются с большим опозданием и не всегда в 
полном объеме.
Согласно данным (Новиков, 1973; Федоров, 1984; Полещук, 1991), 
встречаемость пораженности еловых древостоев Беларуси пестрой ком­
левой гнилью в среднем составляет 46,7 % (табл. 7). Как видим, наимень­
шая пораженность ельников пестрой комлевой гнилью от корневой губки 
отмечена в Гомельской области, где она произрастает в виде небольших 
участков за пределами естественного ареала сплошного распространения 
ели в Беларуси. Здесь ель занимает определенные лаколитеты с пониже­
ниями в рельефе, достаточно плодородными и оптимально увлажненны­
ми почвами в течение вегетационного периода и характеризуется доволь­
но высокой продуктивностью и устойчивостью.
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Т а б л и ц а  7
Встречаемость пораженности еловых древостоев 
пестрой комлевой гнилью
Административная
область
Площадь обследованных 
ельников, га
Встречаемость пораженности 
насаждений гнилью
%
Г омельская
Витебская
Брестская
Г родненская
Могилевская
Минская
Всего
289,8
5673,2
1273,5
1249.0
2107.0 
3521,4 
1411,9
28,0
1627.3 
499,2 
719,4
1522.3 
2190,7 
6586,9
9,7
28,7
39.2
57.6
72.2
62.2
46.7
Пораженность отдельных участков ельников корневой губкой связана 
с отрицательным влиянием интенсивной осушительной мелиорации, про­
водимой в течение длительного времени в Белорусском Полесье. Однако 
локальное расположение небольших по площади зараженных насажде­
ний не способствовало широкому распространению грибной инфекции 
по территории региона. Несколько большее распространение комлевая 
гниль получила в ельниках Витебской области (28,7%), где зараженность 
еловых насаждений корневой губкой оказалась ниже средней по респуб­
лике. В северной части республики, куда входит Витебская область, эко­
логические условия являются менее благоприятными для развития пато­
гена пестрой комлевой гнили ели и, кроме того, лесные экосистемы этого 
региона в меньшей степени испытывают отрицательные антропогенные 
нагрузки.Наиболее часто пестрая комлевая гниль зафиксирована в ельни­
ках Минской, Могилевской, Гродненской и Брестской областях, располо­
женных в центральной геоботанической подзоне. В этой подзоне встреча­
емость комлевой гнили варьирует в довольно широких пределах -  от 39,2 
до 72,2 % (Арнольбик, Смоляк, Федоров, 1990). Наряду с благоприятны­
ми экологическими условиями для развития патогена и другими фактора­
ми немаловажную роль в распространении заболевания имеет уровень хо­
зяйственной деятельности, проводимой в лесных насаждениях. Так, на­
пример, н а м  установлено, что наименьшая зараженность ельников кор­
невыми гнилями наблюдается в Березинском биосферном заповеднике, 
где поддерживается режим заповедности и где лесные насаждения испы­
тывают минимальное антропогенное воздействие (табл. 8).
На пораженность ельников пестрой комлевой гнилью существенное 
влияние оказывает тип почвы, на которой произрастает насаждение. На 
су глинистых почвах интенсивность поражения ельников пестрой гнилью 
примерно в два раза выше, чем на супесчаных при одинаковых прочих
267
Та
бл
иц
 
а
Л'X1яп4>соо
ояа
= ’5
«5 3  
£ I  
§ I
Q. іса» о
И а  а ЕІ  и
н 3и  В
I  g
a gе? С
и °  -  С •Ао 2о я
S 5 
s S.я 2J
II
S i0>ов
ея
Ѳ
Кл
ас
с
би
ол
.
ус
то
й­
чи
во
­
ст
и
И
нд
ек
с
со
ст
о­
ян
ия
на
са
ж
­
де
ни
я СП
П
ро
­
це
нт
зд
ор
о­
вы
х
де
ре
­
вь
ев
84
,2
90
,3
90
,6
82
,6
84
,5
83
,2
От
па
д 
на 
1 
га,
 м
Ѵ 
% и
то
го
d s -
си| Г"- 
ѵі| ~ ш
.
3,
3
1
1 3,
1
30
.7
16
,6
46
.7
8,
9
ДР
У-
ги
е
пр
и­
чи
ны i
©I сн 
—1 о 12
.3
2,
2 csjoo
Н  о" 27
.6
14
,9
25
.3
4,
9
от
гр
иб
­
ны
х
бо
ле
з­
не
й
a s
ООІ
csl о'
ЧОІ «о 
С4І ©" d s 1 16
.4
3,
1
ё  і  *  
g x iа
a z
«г>|
—1 o '
0 * 4 0
СПІ © " 1
1
1
,7 ОСА 04
”т !  ©*
За
па
с, 
мѴ
га
су
хо
­
ст
оя СЯ СИ CS 'О Ml 25
сы
ро
­
ра
ст
у­
щ
ег
о
50
7
30
4
55
1
25
6
18
5
52
4
П
ол
­
но
та
0,
78 СПю
о" 1,
16 0,
6
0,
97
0,
86
Бо
­
ни
те
т
J2 В И
III IV
С
ре
дн
ие
во
з­
ра
ст
,
ле
т
75
чГ©
08 «О 75 ©ОС
Н,
 м
30
,5 CS«гГ
CN 23
,4
22
,1 СП 28
,5
S
о
29
,7
28
,0
20
,5
20
,5
13
,3
33
,4
С
ос
та
в
на
са
ж
­
де
ни
я
9Е
1Б
+ 
Ол
. 
с.
9Е
1Б
,
ед
.О
л.
с
4Е
ЗС
ЗБ
Ю
с
8Е
1Б
 
1C
, 
ед
. 
О
с
5Е
ЗС 2Б 3IN - Шѵ  cf
О  СЧ
Ти
п
ле
са
Ел
ьн
ик
ки
сл
ич
ны
й
Ел
ьн
ик
че
рн
ич
ны
й
Ел
ьн
ик
мш
ис
ты
й В
1 1 
1 1 1 Ел
ьн
ик
ос
ок
ов
ы
й
Ел
ьн
ик
ду
бо
во
­
ки
сл
ич
ны
й
268
Фитопатологические исследовании
условиях. Известно, что на суглинистых почвах, обладающих повышен­
ной влагоемкостью и плотностью, корневая система у ели развивается в 
поверхностных слоях почвогрунта. Здесь по сравнению с супесями на­
блюдается более частое контактирование корней соседних деревьев, оп­
ределенная часть скелетных корней выходит непосредственно на поверх­
ность почвы, что усиливает опасность инфицирования их возбудителем 
пестрой гнили. Кроме того, по данным ряда авторов (Негруцкий, 1986; 
Стороженко, 1988,1994; Василяускас А., 1989), на почвах высокой троф- 
ности, на которых формируются древостой Іа-Іб классов бонитетов, ель 
отличается пониженной биологической устойчивостью ко многим био­
тическим и абиотическим факторам. Следовательно, на почвах тяжелого 
механического состава создаются более благоприятные условия для по­
ражения деревьев корневой губкой. Аналогичные результаты были полу­
чены И. Мангалисом (1975) для ельников Латвии. Согласно его данным, 
зараженность ельников корневой губкой, произрастающих на тяжелых 
почвах, составляла 25-30 %, то есть в 2,5-4 раза выше, чем на подзолис­
тых супесчаных, и в 6 раз больше, чем на торфяниках.
На зараженность ельников корневой губкой существенное влияние 
оказывают проводимые в них лесохозяйственные мероприятия и, в пер­
вую очередь, рубки ухода. Обычно развитие пестрой комлевой гнили от 
корневой губки в первоначально здоровых насаждениях начинается после 
проведения в них первых рубок ухода. Возбудитель заболевания, как пра­
вило, заселяет пни свежевырубленных деревьев. Дальнейшее развитие 
гриба происходит в древесине пня и корнях вырубленного дерева. Рас­
пространение патогена осуществляется при контакте корней соседних де­
ревьев, а также спорами, переносимыми воздушным путем. Поэтому час­
тота встречаемости пестрой комлевой гнили в ельниках во многом зави­
сит от повторяемости прореживаний. По данным Стенлида (Stenlid, 1989), 
ранние и частые прореживания способствуют развитию комлевой гнили. 
Особую опасность для распространения корневой губки в ельниках, как 
показали наши исследования, представляют механические повреждения 
нижней части стволов и корней, появляющиеся в процессе валки деревь­
ев и трелевки заготовленных лесоматериалов. Механические поврежде­
ния площадью более 50 см2 часто являются местами проникновения гриб­
ной инфекции в стволы растущих деревьев и последующего развития 
многих дереворазрушающих грибов и, в первую очередь, корневой губки 
(Ковбаса, 1996).
Наши исследования показали, что в ельниках Минской области 30- лет­
него возраста после проведенного прореживания количество деревьев с пе­
строй комлевой гнилью составляло всего 5-7%, а в возрасте 85 лет -  
увеличилось до 40-45%. С повышением возраста насаждения возрастает 
также протяженность комлевой гнили в зараженных деревьях (табл. 9).
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Т а б л и ц а  9
Протяженность пестрой комлевой гнили в с то л ах  ели разного возраста 
(тип леса ельник кисличный)
Возраст 
деревьев, лет
Число 
срубленных 
деревьев, шт.
Средняя 
высота 
деревьев, м
Средний 
диаметр 
деревьев, см
Средняя 
протяжен­
ность гнили 
по стволу, м
Средний 
диаметр 
гнили на вы­
соте пня, см
35-40 8 17,8 13,4 к: 6,6
55-60 10 24,6 22,1 3,3 9,8
75-80 8 28,5 29,2 ■ѵ; 16,2
95-100 8 32,4 34,8 б,і 22,4
Приведенные в табл. 9 данные свидетельствуют о наличии прямой 
зависимости протяженности пестрой комлевой гнили в зараженных 
стволах ели от их возраста. Особенно интенсивно протяженность гнили 
как по высоте, так и по диаметру возрастает в 60-70 лет и к возрасту 
главной рубки в среднем по высоте составляет 6,1 м. У сильно поражен­
ных деревьев процессы разрушения древесины часто завершаются обра­
зованием дупла в нижней части ствола, которое простирается на высоту 
до 1,5-2,0 м. В отдельных случаях внутри дупла остаются неразрушен­
ными только тонкие сучки диаметром 6-8 мм, расположенные вокруг 
сердцевины.
Исследования, проведенные в ряде стран (Стороженко, 1992: Федо­
ров, 1992; Dimitri, 1973; Vollbrecht and Agestam, 1995), показали, что в 
чистых еловых культурах, особенно произрастающих на старопахотных 
почвах, развитие пестрой напенной гнили протекает более интенсивно, 
чем в естественных древостоях. Следовательно, пестрая комлевая гниль 
в ельниках является одним из первоначальных факторов ослабления на- 
саждений.
Наряду с корневой губкой в еловых насаждениях республики широко 
распространен опенок осенний (Armillariella mellea), вызывающий белую 
заболонную гниль корней хвойных и лиственных пород.
Б е л а я  з а б о л о н н а я  г н и л ь  к о р н е й  
х в о й н ы х  и л и с т в е н н ы х  п о р о д
Не менее широкое распространение в еловых насаждениях большин­
ства стран Западной и Восточной Европы получила белая заболонная 
гниль корней древесных пород, вызываемая опенком осенним (Zycha, 
1970; Roll-Hansen, 1985; Hintikka, 1977; Schonher, 1977; Kallio, 1978; 
Korhonen, 1978).
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В условиях Беларуси опенок осенний встречается на многих древес­
ных породах и распространен во всех геоботанических подзонах, в том 
числе и за линией сплошного ареала ели обыкновенной (Федоров, 1992). 
Наиболее благоприятные условия для развития гриба создаются в свежих 
и влажных простых и сложных суборях и дубравах (Шевченко, 19746).
Гриб является типичным компонентом еловых фитоценозов. В естест­
венных мало измененных хозяйственной деятельностью лесах основной 
формой его существования является сапротрофная на отмерших деревь­
ях, преимущественно из числа бурелома и валежа, а также на пнях. В та­
ких лесах он не вызывает патологического отмирания деревьев. Агрес­
сивные свойства и способность заселять и вызывать отмирание здоровых 
деревьев опенок осенний проявляет в определенных условиях. Большин­
ство исследователей (Соколов, 1964; Шевченко, 1974а, б; Redfem, 1978; 
Rishbeth, 1983; Wargo and Harrington, 1991) считают, что на предрасполо­
женность живых деревьев к поражению грибом оказывают следующие 
стрессовые факторы: неблагоприятные климатические и почвенные усло­
вия (засуха, сильные морозы, заболачивание территории), не соответству­
ющие древесной породе условия местопроизрастания, повреждения дре­
весных пород насекомыми и грибными болезнями, механические повреж­
дения и др. Вместе с тем следует отметить, что условия, определяющие 
паразитическую активность гриба и влияние его на растение-хозяина, 
имеют сложный характер и до сих пор еще недостаточно изучены. Неко­
торые исследователи отмечают, что способность сопротивляться патоге­
ну не всегда зависит от мощности развития дерева. Так, Кристенсен 
(Christensen, 1938) показал, что угнетенные, ослабленные или поврежден­
ные деревья не всегда были более восприимчивыми к инфекции, чем до­
минирующие, хорошо развитые деревья.
Значительный вред опенок осенний причиняет в лесах, подвергаю­
щихся интенсивной хозяйственной деятельности. В таких лесах изменя­
ются структура и функциональные процессы сообщества в целом и от­
дельных его составляющих, тем самым ослабляются и утрачиваются мно­
гие консортивные связи, нарушаются их баланс и взаимодействие. Все 
это создает возможность для более свободного развития патогена и появ­
ления новых агрессивных рас.
В настоящее время опенок осенний рассматривается как комплекс ви­
дов, характеризующихся неодинаковой приуроченностью к различным 
субстратам и разной патогенностью по отношению к растущим деревь­
ям. Варьирование в патогенности среди отдельных видов комплекса 
Armillaria mellea является важным фактором в развитии заболонной кор­
невой гнили. Установлено (Roll-Hansen, 1985; Manka, 1992), что среди 
видов опенка осеннего, встречающихся в хвойных лесах Западной Евро­
пы, A. gallica чаще встречается на деревьях, подверженных стрессу, в то
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время как A. mellea и A. ostoyae могут заражать и вызывать отмирание 
также хорошо развитых деревьев. Стрессовые факторы способствуют 
повышению восприимчивости растущих деревьев к грибной инфекции.
Средний показатель встречаемости белой заболонной гнили от опенка 
в еловых фитоценозах республики достаточно высок и составляет 23,9%. 
Наибольшая встречаемость болезни отмечена в подзонах елово-грабовых 
и грабовых дубрав. Значительно реже белая заболонная гниль встречает­
ся в северной геоботанической подзоне широколиственно-еловых лесов. 
На показатель встречаемости гнили в отдельных лесхозах оказывают вли­
яние возрастная и лесотипологическая структура еловых насаждений, а 
также естественно-исторические условия их расположения. Как правило, 
в большей степени подвержены заболеванию монодоминантные древос­
той старшего возраста, пройденные интенсивными рубками и располо­
женные в крупных массивах еловых лесов. Отмечается закономерность 
увеличения доли инфицированных грибом деревьев с повышением их 
возраста (табл. 10).
Т а б л и ц а  10
Встречаемость белой заболонной гнили в еловых древостоях различных
классов возраста
Г еоботаническая 
подзона
Площади зараженных ельников по классам возраста 
(га /  % от обследованной площади)
I II III IV V и выше
Широколиственно-ело­
вых лесов
319/14,0 323/8,7 1703/20,2 1356/33,8 247/38,5
Елово-грабовых дубрав 89/15,6 142/19,8 543/36,2 600/44,6 213/60,8
Грабовых дѵбрав 13/8,3 55/21,4 116/42,5 142/47,3 18/61,2
Всего 421/14,0 520/13,1 2392/23,4 2098/37,2 478/42,0
Так, в насаждениях I класса возраста площади зараженных ельников 
по геоботаническим подзонам колеблются от 8,3 до 15,6%. В то время как 
в III классе возраста количество таких ельников уже составляет 
20,2^12,5%, а в приспевающих, спелых и перестойных древостоях повы­
шается до 50-60 % и более.
По нашим данным (Федоров, 1984; Смоляк, 1993), наиболее высокий 
процент зараженных белой заболонной гнилью деревьев отмечен в насаж­
дениях крапивного, снытевого и кисличного типов леса (соответственно 
47,7; 41,2 и 32,5%). Довольно часто корневая гниль от опенка встречается в 
папоротниковом (24,5%), черничном (22,5%), приручейно-травяном 
(15,0%) и орляковом (13,8%) типах леса. Наиболее восприимчивы к опенку
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осеннему монодоминантные древостой ели и еловые насаждения с неболь­
шой примесью других древесных пород. Значительные площади заражен­
ных ельников представлены высокополнотными (31,7-39,0%) и среднепол- 
нотными (18,7-19,8%) древостоями (Арнольбик, 1986).
Размеры очагов усыхания еловых древостоев от опенка осеннего силь­
но варьируют в зависимости от времени их возникновения и степени аг­
рессивности гриба, возраста насаждения и условий их произрастания. 
Обычно они не превышают по диаметру 20-25 м, но встречаются и круп­
ные очаги, как правило, в ельниках старших возрастных групп кислично­
го, снытевого и крапивного типов леса. В значительной мере способству­
ют появлению очагов усыхания от опенка оставшиеся после рубок (про­
реживаний, выборочных санитарных рубок) свежие пни, в древесине ко­
торых он начинает развиваться как сапротроф. Развиваясь в пнях и полу­
чая из них питание, гриб формирует ризоморфы, с помощью которых он 
распространяется и проникает в кору корней соседних здоровых деревьев 
и продолжает развиваться в качестве паразита.
Исследования Ю.Л. Смоляка (1993, 1987) показали, что основное ко­
личество ризоморф опенка осеннего сосредоточено в верхних горизонтах 
почвы на глубине до 0,2 м. Развитие их в насаждениях на минеральных 
почвах ограничивается уплотненными суглинистыми и глинистыми гори­
зонтами, а на торфянистых и торфяных почвах грунтовыми водами. По 
мере улучшения почвенно-грунтовых условий с повышением бонитета 
насаждения от II до Іа возрастает и масса ризоморф от 4 до 18 кг/га в со­
сняках чернично-кисличных и до 100-150 кг/га в ельниках кисличных. 
При этом общая длина ризоморф может превышать 200 км на 1 га насаж­
дения. Эти данные подтверждают мнение, что в зараженных насаждени­
ях всегда имеется большое количество инфекционного начала патогена, 
способного быстро заселить ослабленные деревья.
Так, степень поражения чистых еловых культур опенком осенним, 
произрастающих на нераскорчеванных лесосеках, зависит от числа засе­
ленных грибом пней. Сильная степень поражения отмечена в тех культу­
рах, в которых инфекционный фон патогена характеризуется количест­
вом колонизированных им пней от 30 до 70%. При заселении грибом от 
10 до 20% пней наблюдается слабая степень поражения молодых культур 
белой заболонной гнилью.
Пораженность еловых насаждений опенком осенним также зависит от 
проводимых в них мер ухода (Арнольбик, 1986). В табл. 11 обобщены 
данные о развитии очагов белой заболонной гнили в еловых культурах 
20-60-летнего возраста после проведения в них прореживаний разной 
давности и интенсивности. Срок давности последних уходов 3-4 года.
Полученные результаты свидетельствуют о том, что после проведения 
ухода за молодняками в них практически нет очагов усыхания от опенка.
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Количество пней, на которых гриб поселяется спустя 3-4 года после ухо­
да, сравнительно невелико и колеблется в пределах 1,8-11,6%. При этом 
наибольшее количество заселенных пней зафиксировано на участке (про­
ба 4), где был проведен повторный уход с наибольшей выборкой деревь­
ев по запасу.
После проведения прореживаний число пней, заселенных опенком, 
увеличивается в несколько раз и достигает 27,9%. В еловых культурах, 
где были проведены повторные рубки, начинает проявляться единичное 
или небольшими группами усыхание деревьев от опенка осеннего. На 
участке повторного прореживания к началу III класса возраста в чистых 
еловых культурах сформировались хорошо видимые очаги белой забо- 
лонной гнили диаметром 8-10 м (проба 8). Наибольшая пораженность 
опенком осенним отмечается в культурах 45-60 лет, пройденных проход­
ными рубками, где количество заселенных пней грибом достигает при по­
вторном уходе 51,8% (проба 11). Здесь сформировались очаги усыхания 
размером до 15 м и более. В этих насаждениях также увеличивается ко­
эффициент инфекционной нагрузки (К), показывающий степень освоения 
грибом территории под пологом леса.
Наблюдениями установлено, что молодые деревца при поражении опен­
ком в зависимости от их состояния отмирают в течение одного-двух вегета­
ционных периодов. У более взрослых деревьев этот процесс может продол­
жаться 5—10 лет и более. У зараженных деревьев наблюдается снижение 
прироста по высоте и диаметру, постепенное изреживание кроны, измене­
ние цвета хвои и ее преждевременная дефолиация. При этом на корнях за­
раженных деревьев формируются ризоморфы в виде темно-бурых шнуров, 
а под корой -  белые пленки грибницы. По этим признакам можно отличить 
усыхание, вызванное опенком осенним, от скоротечного массового усыха­
ния ельников, вызванных экстремальными погодными условиями. Кроме 
того, отличительными признаками может быть и характер смолотечения на 
поверхности ствола. При поражении опенком наблюдаются небольшие вы­
деления смолы в комлевой части дерева, при интенсивном же усыхании, 
связанном с погодными условиями, образуются обильные смоляные потеки 
как в нижней, так и средней, а иногда и верхней частях ствола.
Как показали исследования Ю.Л. Смоляка (1979,1993), в ельниках Бе­
ларуси часто отмечается совместное поражение растущих деревьев кор­
невой губкой и опенком осенним. При этом опенок осенний в зараженных 
насаждениях проявляет более высокую патогенность по сравнению с кор­
невой губкой, значительно ускоряя процессы отмирания деревьев и рас­
пад древостоя.
Значительно меньшее влияние на состояние приспевающих и спелых 
еловых насаждений оказывают стволовые гнили, вызываемые еловой 
губкой, комлевым еловым и северным трутовиками (Стороженко и др.,
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1992; Федоров, 1992). Гнили, вызываемые этими грибами, поражают 
преимущественно спелую древесину, расположенную в центральной ча­
сти ствола, которая не принимает активного участия в жизнедеятельно­
сти растущих деревьев. В связи с этим зараженные деревья по внешне­
му виду не отличаются от здоровых, и только наличие на них плодовых 
тел трутовиков свидетельствует о развитии гнилевых процессов внутри 
ствола. В среднем зараженность приспевающих и спелых ельников 
стволовыми гнилями не превышает 5-10 % и они не имеют большего 
хозяйственного значения. Исключение составляют, так называемые ра­
невые гнили, развитие которых тесно связано с поврежденностью расту­
щих деревьев при проведении в высокополнотных насаждениях лесохо­
зяйственных мероприятий, в особенности при использовании крупнога­
баритной лесозаготовительной техники (Ковбаса,1996).
Я з в е н н ы й  р а к  с т в о л о в
Среди грибных болезней в ельниках следует отметить также язвенный 
рак стволов растущих деревьев, который часто, по мнению ряда исследо­
вателей (Щедрова, 1959; Семенкова, 1981; Вишневская, Стороженко, 
1982; Федоров, Смоляк, Ковбаса, 1987), связан с механическими повреж­
дениями коры и поверхностных слоев древесины. При этом часто форма 
и размеры раковых язв соответствуют габаритам первичных поврежде­
ний. Исследования Н.А. Дорожкина, А.С. Самцова, В.Н. Федорова (1979) 
показали, что язвенный рак наиболее часто встречается в еловых насаж­
дениях, подвергающихся антропогенным воздействиям. Например, в ело­
вых лесах, произрастающих в Прилукском заказнике (Минский леспарк- 
хоз) и вокруг озера Нарочь (Мядельский лесхоз), пораженность деревьев 
язвенным раком в среднем была в два раза выше, чем в других лесхозах, 
в меньшей степени подверженных рекреационным нагрузкам. Так, коли­
чество деревьев с раковыми язвами в ельниках I и II стадий дигрессии со­
ставляло соответственно 21,5 и 32,4 %, в насаждениях, находящихся в III 
стадии -  50,6%, а в отдельных случаях пораженность деревьев язвенным 
раком возрастала до 70-80% от общего количества деревьев на участке.
По мнению JI.C. Осиповой (1968), поражению ели язвенным раком 
способствуют стволовые вредители. Другие авторы образование раковых 
язв на стволах связывают с повреждениями деревьев лосями, которые 
своими рогами обдирают тонкую кору ели. О большом влиянии механи­
ческих повреждений на пораженность еловых насаждений язвенным ра­
ком свидетельствуют данные, полученные при обследовании ельников за­
казника «Прилукский» (табл. 12).
Эти данные показывают, что наблюдается прямая связь между степе­
нью пораженности насаждения раковой язвой и количеством деревьев с
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механическими повреждениями. Так, при количестве механически трав­
мированных деревьев в пределах 50-60% число деревьев с раковыми яз­
вами составляло более 40%. Общеизвестно, что механические поврежде­
ния являются воротами для проникновения инфекции внутрь растущих 
деревьев. Патоген вначале заселяет отмершую ткань ствола, затем он про­
никает в живые ткани луба, камбия и заболонной древесины. Распростра­
няясь по сердцевинным лучам древесины, мицелий гриба проникает в по­
лости смоляных ходов и вызывает их разрушение. Живица, вытекающая 
из разрушенных смоляных ходов, пропитывает близлежащие слои древе­
сины и выделяется на поверхность поврежденного участка, затвердевая в 
виде отдельных капель или сплошного слоя.
В зависимости от характера, размеров ран и развития патогена выде­
ляют 4 типа раковых язв -  начальную, мелкую, среднюю и крупную. На­
чальная стадия формирования раковых язв протекает в скрытой форме и 
проявляется в обильном выделении смолы на поверхность ствола и незна­
чительной деформации его пораженных участков. К мелким относят ра­
ковые язвы длиной до 0,2 м и охватывающие ствол до 0,2 его диаметра в 
месте расположения повреждения. Средние язвы имеют протяженность 
вдоль ствола 0,2-0,3 м и по ширине достигают менее половины диаметра 
ствола К крупным относят язвы длиной более 0,3 м и поперечными раз­
мерами более половины окружности ствола.
В еловых насаждениях заказника «Прилукский» преобладают язвы 
первых двух типов -  мелкие и начальные. С увеличением возраста дре­
востоя повышается степень их пораженности заболеванием и возраста­
ет количество раковых язв средних и крупных размеров. Так, если в 
ельнике 48-летнего возраста (пробная площадь 1) количество деревьев 
с язвами составляло 4,5%, то в древостоях 60- и 70-летнего возраста 
(пробные площади 2 и 3) процент таких деревьев повышается соответ­
ственно до 8,0 и 19,7. При этом на 1-й пробной площади не было отме­
чено деревьев с крупными язвами, тогда как на 2-й и 3-й таких деревь­
ев было 2,4 и 6,8% соответственно.
Исследования ряда авторов (Шевченко, 1974а; Слепян, Щедрова, Ос- 
ташев, 1977; Семенкова, Абатуров, 1980) показали, что более всего пора­
жаются язвенным раком высокопродуктивные ельники, произрастающие 
в кисличных и кислично-черничных типах леса. На наш взгляд, отмечен­
ная закономерность связана не столько с различной биологической устой­
чивостью древостоев в различных экологических условиях, сколько с ха­
рактером антропогенного воздействия на них, а также с интенсивностью 
проводимых в них лесохозяйственных мероприятий. В частности, в рек­
реационных ельниках сильнее подвержены этому воздействию древос­
той, посещаемые с целью сбора ягод и грибов. В этом отношении ельни­
ки кисличные и черничные имеют преимущество перед другими типами
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леса. Вредоносность раковых язв заключается в снижении хозяйственной 
ценности произрастающих насаждений и их устойчивости к неблагопри­
ятным факторам внешней среды. Образующиеся на стволах раковые язвы 
благоприятствуют развитию раневых гнилей, влияние которых на состо­
яние и хозяйственную ценность древостоев еще более значимое.
Исследования, проведенные в Литве и Беларуси (Василяускас, 1994; 
Ковбаса, 1996), показали, что наиболее часто язвы и механические по­
вреждения на стволах ели заселяются такими дереворазрушающими гри­
бами как стереум кроваво-красный и корневая губка. Такие деревья с хо­
рошо развитой раневой гнилью чаще подвергаются бурелому и заселяют­
ся стволовыми вредителями. Таким образом, механические повреждения 
и раковые язвы являются местами возникновения и развития раневых и 
комлевых гнилей. Они представляют один из факторов, оказывающих 
влияние на биологическую устойчивость еловых насаждений.
В заключение следует отметить, что грибные болезни, вызываемые 
корневой губкой и опенком осенним, оказывают непосредственное влия­
ние на общее состояние произрастающих насаждений; последние чаще 
подвергаются ветровалам и буреломам. Очаги корневых, комлевых и ра­
невых гнилей, являясь местами размножения и концентрации стволовых 
вредителей, а также источником расселения их в ослабленные насажде­
ния, способствуют массовому усыханию еловых насаждений. Подтверж­
дением этому является наблюдающееся интенсивное усыхание ельников 
на участках, где происходит большой патологический отпад от опенка 
осеннего и корневой губки.
Роль насекомых-ксилофагов в процессах деградации ельников
В комплексе факторов, вызывающих деградацию ельников, массовое 
размножение насекомых-ксилофагов относят к категории сопутствую­
щих (Харитонова, 1994; Орлов, 1996). В то же время очаги стволовых вре­
дителей являются источником заселения прилегающих, еще жизнеспо­
собных насаждений. Кроме того, ксилофаги приводят к отмиранию ос­
лабленные древостой, которые при снятии факторов, вызывающих ослаб­
ление, могли бы вернуться в категорию здоровых.
Видовой состав стволовых вредителей ели европейской в юго-западной 
части бореальной области (равнинные ельники, куда относятся и еловые на­
саждения Беларуси), развивающихся на разных стадиях деструкции древе­
сины, насчитывает , по разным оценкам, 50-60 видов (Старк, 1952; Лурье, 
1968; Валенга, 1969; Маслов, 1973; Озолс, 1973). В основном это представи­
тели четырех семейств: короеды (Scolytidae), усачи (Cerambycidae), златки 
(Buprestidae) и долгоносики (Curculionidae) отряда жесткокрылых 
(Coleoptera) и семейство рогохвостов (Siricidae) отряда перепончатокрылых
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(Hymenoptera). Хозяйственное 
значение каждого из представите­
лей этих семейств далеко не рав­
ноценно.
При этом, однако, представи­
тели любой систематической 
группы могут заселять и разные 
по степени ослабленности дере­
вья. Роль ксилофагов в лесных 
насаждениях при уровнях чис­
ленности ниже экономического 
порога вредоносности (очаги не 
фиксируются) сводится к учас­
тию в процессах естественного 
изреживания древостоя. В этом 
случае количество заселенных 
или свежеотработанных деревьев 
не превышает величину естест­
венного отпада. Величина естест­
венного отпада, служащего ре­
зервацией для стволовых вреди­
телей, незначительна (табл. 13).
Данные табл. 13 показывают, 
что процент отпада от числа дере­
вьев во всех случаях больше, чем 
процент отпада по запасу. Эго 
свидетельствует о том, что ксило­
фагами заселяются деревья, не от­
носящиеся к основному пологу, с 
объемом меньше среднего объема 
дерева в насаждении. При этом с 
ухудшением условий произраста­
ния (III -  V классы бонитета) ин­
тенсивность отпада и роль ксило­
фагов усиливаются, а с увеличе­
нием возраста, наоборот, умень­
шаются. С увеличением возраста 
интенсивность отпада от количе­
ства стволов снижается сильнее, 
чем от запаса. Это означает, что в 
отпад идут более крупные дере­
вья. Своевременная выборка та-
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ких деревьев позволит сократить стации переживания, расселения и кор­
мовую базу ксилофагов и сформировать более устойчивые насаждения.
В последние годы в Беларуси, в связи с возникновением значительных 
площадей ослабленных и усыхающих ельников, резко возросли числен­
ность и соответственно хозяйственное значение стволовых вредителей. И 
хотя структура комплексов ксилофагов имеет достаточно сложный харак­
тер и ослабленные деревья заселены, как правило, сразу несколькими ви­
дами стволовых вредителей, формируются они в основном за счет разных 
видов короедов, среди которых на первом месте по распространению и 
встречаемости находится типограф. Диагностика заселенных типографом 
елей затруднена, так как при этом наиболее распространенным типом от­
мирания и заселения деревьев является стволовый.
Исследования А.И. Блинцова (1998) показали, что в ельниках Белару­
си на первом месте по численности и встречаемости находится типограф. 
Встречаемость его в очагах усыхания ели достигает 60-100%. При этом 
она может колебаться не только по лесорастигельным и геоботаническим 
районам, но и в пределах, например, лесхоза или лесничества. На главен­
ствующую роль типографа в усыхании ельников северо-востока Польши 
и Литвы, граничащих с Республикой Беларусь, указывают польские и ли­
товские специалисты (Podgorski, Wolski, 1996; Василяускас, 1998). Об 
особой опасности типографа для равнинных ельников европейской части 
бывшего Советского Союза говорят и другие исследователи (Маслов, 
1973; Рожков, 1981; Катаев,1997, и др.).
Стволовые вредители, как уже отмечалось выше, являются обязатель­
ным компонентом лесных биоценозов, выполняя в здоровом лесу полез­
ную роль деструкторов древесины естественно отмирающих деревьев, ус­
коряя круговорот веществ. При массовом размножении некоторые ксило­
фаги, в том числе типограф, становятся вредителями вполне здоровых де­
ревьев, заселяя их после многократных попыток. Для объективной оцен­
ки значения ксилофагов в состоянии насаждений многие авторы (Маслов, 
Кутеев, ПрибыловаД973; Мозолевская, Катаев, Соколова, 1984) рекомен­
дуют учитывать их активность, особенности развития и способность пе­
реносить грибную инфекцию в заселенные деревья.
Анализ состояния усыхающих ельников в различных регионах рес­
публики (Барановичский, Ганцевичский, Клецкий, Негорельский, Столб- 
цовский лесхозы, Минский леспаркхоз и др.) позволил оценить роль ство­
ловых вредителей в процессах деградации ельников. Всего было заложе­
но около 30 пробных площадей. В табл. 14 дана оценка лесопатологичес­
кого состояния некоторых еловых древостоев и приведена степень засе­
ленности их стволовыми вредителями в 1996-1997 гг. Лесопатологичес­
кий анализ усыхающих ельников позволяет сделать вывод о том, что 
стволовые вредители играют в процессах деградации насаждений весьма
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Степень заселенности еловых насаждений ксилофагами
Т а б л и ц а  14
Состав Тип леса
Кол-во
деревьев,
шт./%
Количество деревьев по категориям состояния, шт./%
I II
III IV V VI СреднееВозраст, лет
А Б А Б
Барановичский лесхоз
7ЕЗЛ+С Ельник 181 2 ж 8 - 1 1 20 139 Ѵ,4
85 кисличныи 100 1.1 5,5 4,4 0,6 0,6 11,1 76,8
9Е1С+Б.Ос 115 18 44. 22 - - 12 2 17 11,9
70 100 15,6 38.3 19,1 10,4 1,7 14,8
10Е+С Ельник 2І І 28 20. 20 - 2 2 2 44 11,9
45 орляковыи 100 18,0 42,6 14,2 2,3 1,0 1,0 20,8
10Е+С Ельник 251 £2 т 11 2 1 4 1 2 11,1
65 кисличныи 100 23,9 49,4 20,3 1,2 0,4 1,6 0,4 2,8
Г анцевичский лесхоз
7ЕЗС+Б Ельник 209 37 41 38 _ 3 18 42 22 111,4
55 мшистый 100 17,7 19,6 18,2 1,4 8,6 19,1 15,3
9Е1Б+Л 227 61 £0 22 - 12 18 24 17 11,9
75 100 28,6 26,4 14,5 4,4 7,9 10,6 7,5
7Е2Б1Л Ельник 209 11 24 41 - 22 2 £ 12 11,5
65 кисличный 100 25,4 35,4 9,6 9,5 0,9 2,9 6,2
-
Минский лесхоз
10Е Ельник 100 11 8 5 - _ 9 25 42 IV, 5
90 кисличныи 100 11 8 5 9 25 42
9Е1С 100 18 12 4 - 1 2 22 28 IV,2
75 100 18 10 4 1 7 22 38
Столбцовский лесхоз
9Е1Б Ельник 211 41 22 22 _ 5 2 2 42 11,8
50 черничный 100 19,4 42,6 14,2 2,4 0,9 1,4 18,9
9Е1С+Б.Ос Ельник 120 22 45 22 2 11 4 5 14 11,7
70 кисличныи 100 22,3 34,6 15,4 1,5 8,5 3,1 3,8 10,8
9Е1С+Б Ельник 195 85 53 19 - 5 5 14 14 11,3
75 мшистый 100 43,6 27,2 9.7 2,6 2,6 7,2 7,2
9Е1С+Б.Ос Ельник 122 22 52 22 2 12 1 2 11 11,1
80 кисличный 100 40,1 27,1 15,6 1,0 5,2 0,5 4,7 5,7
9Е1С 214 89 65 29 8 1 3 7 12 11,1
60 100 41,6 30,4 13,6 3,7 0,5 1,4 3,3 5,6
Примечание. А -  количество деревьев, не заселенных стволовыми вредителями; Б -  количество деревьев, заселенных стволовыми 
вредителями.
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значительную роль. Оценка деревьев на пробных площадях по шести 
категориям состояния показала, что ели, относящиеся к V и VI катего­
риям, полностью на 100 % заселены или отработаны короедами. При 
этом, если средняя категория состояния более III, количество свежего 
сухостоя (V категория) может достигать 20-25 %, а старого (VI катего­
рия) -  40% и более. Количество деревьев III и IV категорий в таких на­
саждениях незначительно -  2-20%. В то же время заселенность ксило­
фагами усыхающих (IV категория) елей здесь весьма высока -  от 50 до 
100 %. К категориям здоровых и ослабленных (I и II) относится всего 
6-35% деревьев. Такие насаждения оздоровить имеющимися в распо­
ряжении работников лесного хозяйства мероприятиями невозможно, и 
они должны полностью убираться.
В случае, когда средняя категория состояния не превышает ПІ, количе­
ство деревьев V и VI категорий составляет 3-20%, III и IV категорий -  
15-30%, а заселенность елей IV категории (усыхающих) здесь также ниже 
и равна в среднем 10-80%. При этом число деревьев II—IV категорий со­
ставляет 50-70%, и за счет их происходит расширение очагов ксилофагов 
на следующий год. В таких насаждениях с нарушенной биологической ус­
тойчивостью рекомендуется проводить выборочные санитарные рубки.
Таким образом, стволовые вредители являются одним из важнейших 
факторов ухудшения состояния еловых насаждений. Предотвращение 
развития очагов массового размножения возможно только при условии 
сокращения кормовой базы короедов.
Наблюдения в очагах массового размножения типографа показали до­
вольно типичную черту этого короеда -  после заселения всех ослаблен­
ных деревьев имаго типографа начинает делать попытки поселения на 
вполне жизнеспособных елях. Такие попытки поселения вызывают силь­
ную защитную реакцию деревьев, повышающую на определенный пери­
од их устойчивость. По мнению ряда авторов (Исаев, Гире, 1975; Рожков, 
1981; Берриман, 1990), это связано с изменениями биохимических пока­
зателей (состава и соотношения компонентов смолистых веществ). После 
этого устойчивость может падать ниже исходного уровня. А. Барриман 
(1990) такую стратегию защиты растений называет инду цированной ди­
намической защитной (динамической раневой реакцией).
В очагах типографа жизнеспособные ели, подвергшиеся нападению 
жуков, отличаются значительным количеством смоляных потеков по 
всему стволу, начинающихся от мест попыток внедрения. Для изучения 
динамической раневой реакции А.И. Блинцовым были отобраны мо­
дельные деревья ели с такими признаками (потеками смолы -  реакцией 
на внедрение типографа). На моделях в нижней части ствола была 
вскрыта кора и взяты образцы коры и древесины в местах попыток по­
селения жуков. Анализ образцов показал, что при внедрении короеда
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в жизнеспособную ель создается барьер из мертвой, пропитанной смо­
лами ткани, которая является не только механическим и токсическим 
препятствием для типографа, но, вероятно, отличается отсутствием пи­
тательных веществ, необходимых для роста и развития ксилофага. Од­
нако при массовом нападении жуков такое засмоление приводит к ос­
лаблению дерева за счет закупорки проводящей системы, вызывающей 
нарушения процесса обмена веществ. Такие деревья на следующий год 
к моменту лёта типографа (май) могут перейти в 3-4 категорию состоя­
ния и будут успешно заселены жуками.
Несмотря на имеющиеся в литературе данные о возможности разле­
та жуков типографа в поисках подходящих насаждений на расстояние 
в несколько километров, эти выводы подтверждают целесообразность 
и необходимость выделения буферной зоны вокруг очагов массового 
размножения типографа (до 50 м), которая должна вырубаться одно­
временно с деревьями в очаге. Наблюдения показывают , иго нападе­
нию типографа в первую очередь подвергаются насаждения вокруг та­
ких очагов.
При этом необходимо иметь в виду, что вследствие проведения 
сплошных санитарных рубок зимой и в период массового расселения ко­
роедов у перезимовавших жуков резко снижается возможность к равно­
мерному расселению по территории, и они массово заселяют близлежа­
щие ослабленные насаждения, приводя их к гибели. Целесообразнее про­
водить санитарные рубки в летний период с обязательной окоркой дере­
вьев, а в окружающих насаждениях необходимо организовать защитные 
мероприятия (уборка свежезаселенных и выкладка ловчих деревьев, при­
менение феромонных ловушек и др.).
Заключение
Массовое усыхание ели обусловлено несколькими причинами, вызы­
вающими вначале ослабление жизнедеятельности и снижение защитных 
функций дерева, а затем и его отмирание. Основная причина ослабления де­
ревьев и снижения защитных функций -  экстремальные погодные условия 
первой половины 1990-х годов (дефицит атмосферных осадков и высокая 
температура воздуха в вегетационный период), приведшие к необратимым 
изменениям в физиологических процессах растущих деревьев. Эти наруше­
ния, прежде всего, касаются водного режима и других связанных с ним фи­
зиологических процессов. В частности, выявлены нарушения в функциони­
ровании смолоносной системы луба, следствием чего является разрушение 
смоляных элементов (ситовидных клеток и паренхимы), что вызывает их от­
мирание. Все это приводит к снижению или полному прекращению оттока 
образующих в хвое ассимилягов в ствол дерева и корневую систему.
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К факторам, способствующим ослаблению и снижению биологической 
устойчивости лесов, относятся: понижение уровня грунтовых вод вследствие 
засухи или непродуманного гидромелиоративного строительства (осуше­
ния), бедность почвы и малая их аэрация, корневые гнили, техногенное за­
грязнение атмосферы, почвы и поверхностных вод. Основная причина, опре­
деляющая интенсивность отмирания ослабленных и утративших защитные 
функции деревьев -  стволовые вредители, которым в таких древостоях, бла­
годаря богатой кормовой базе, создаются благоприятные условия для жизне­
деятельности, размножения и распространения на больших территориях.
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Фитопатогенные грибы дубовых j-есов
Б. П. Чураков
Из древесных пород, играющих одну из наиболее важных ролей в 
жизни человека, выдающееся место принадлежит дубу. Древесина дуба 
с древнейших времен применялась в жилищном строительстве, судост­
роении, для постройки мостов и военных укреплений, для изготовления 
колес, саней, мебели, разных предметов домашнего обихода и т. д. 
Древние и современные ученые, археологи свидетельствуют, что ис­
пользование древесины восходит к началу сознательной жизни перво­
бытного человека. Известно, что наиболее древними орудиями были 
предметы охоты и рыболовства. Профессор Ю.В. Готье (1923) отмечает, 
что первые военные и охотничьи орудия были деревянными. Г.М. Бе- 
ненсон (1947), В. А. Перевалов (1950) приводят примеры разнообразно­
го применения древесины в древней Руси. На высокую твердость древе­
сины дуба около 2300 лет тому назад указывал древнегреческий ученый 
Феофраст (1951).
С древнейших времен древесина дуба использовалась в судостроении. 
Начало морского судостроения в России относится к XVI в. Однако круп­
ное морское судостроение связано с именем Петра I, который по праву 
считается основателем морского и торгового флота России. Нуждаясь в 
древесине для постройки судов, Петр I издал ряд указов о выделении ко­
рабельных рощ, о регулировании пользования лесом и о насаждении ле­
сов. Были созданы лиственничная Линдулова роща на Карельском пере­
шейке, дубовые рощи близ Таганрога, Сестрорецка и др.
В Западной Европе потребление древесины дуба резко увеличилось в 
эпоху великих географических открытий в конце XV -  начале XVI веков. 
С этого же времени началась усиленная вырубка дубовых насаждений. 
Собичевский (1893) указывает на широкое использование древесины ду­
ба в судостроении, мебельном и бондарном производствах, в строитель­
стве и т. д. Разнообразное применение древесина дуба и продукты ее 
переработки находят и в настоящее время.
Дуб относится к роду Quercus L. и представлен большим количеством 
видов. М. Голенкин и Н. Кобранов (1931), Ф.Л. Щепотьев (1949) опреде­
ляют число видов дуба более 200, в Европе -  около 20, на территории 
бывшего СССР -  12. По В.Н. Сукачеву (1938), только на Кавказе произ­
растает 17 видов дуба. В.П.Малеев, С.Я. Соколов (1951) считают, что род
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Quercus содержит около 600 видов, из них 19 произрастают на террито­
рии бывшего Советского Союза.
Примерно до XIII в. в Европе господствовали лиственные, в основ­
ном дубовые леса, и вытеснение их хвойными только начиналось (Ор­
лов, 1895). Даже позднее в Европе значительные площади были покры­
ты лесами, причем преобладающей породой в составе этих лесов был 
дуб. В настоящее время от этих лесов сохранились лишь небольшие 
площади. Например, во Франции дубовые леса занимают около 2,5 млн. 
га, в Чехии и Словакии около 0,3 млн. га, в остальных странах Европы 
площадь дубовых лесов не превышает 2,0 млн. га. Площадь дубовых ле­
сов в США профессором А.В.Тюриным (1949) определяется примерно 
в 40 млн. га.
Из видов дуба, произрастающих в нашей стране, наибольшее значение 
имеют дуб черешчатый (Q. robur L.), дуб сидячецветный (Q. sessiliflora 
Salisb.), дуб пушистый (Q. pubescens Willd.) и дуб монгольский (Q. топ- 
golica Fisch.). Наиболее распространенным и хозяйственно-ценным из 
них является дуб черешчатый. По данным А.Б. Жукова (1949), он занима­
ет 95% площади всех дубрав европейской части страны и представляет 
собой дерево первой величины, достигающее высокого возраста и огром­
ных размеров. О.О. Фишер (1833) и В.Н. Сукачев (1938) указывают, что 
дуб черешчатый достигает толщины 4 м, высоты 40 м и возраста 1500- 
2000 лет. М. Голенкин и Н. Кобранов (1931) отмечают предельную высо­
ту дуба до 60, а Ю. Шмейль (1910) -  до 85 м.
К великому сожалению, приходится констатировать, что в настоя­
щее время величественные могучие деревья дуба стали большой редко­
стью на всем протяжении ареала дуба. Хотя еще в начале века на тер­
ритории нашей страны нередко встречались дубы-великаны. Так, в 
«Лесном журнале» за 1900 г. сообщалось о том, что на Парижской вы­
ставке в 1900 г. был выставлен дубовый кряж, выпиленный из 485-лет­
него дуба, срубленного в Болыпесурской лесной даче Курмышского 
лесничества Симбирской губернии. При общей высоте 31м  дуб имел 
диаметр 169 см на высоте груди. Э.И. Шабак (1915) описывает дуб в 
Минской губернии, который имел высоту 36 м, диаметр 169 см и воз­
раст 450 лет.
Дубовые леса в течение длительной истории неоднократно подверга­
лись интенсивной вырубке. Наша страна также не избежала сильной вы­
рубки дубрав, особенно в лесостепной зоне (Мильков, 1950).
Дубравы относятся к широколиственным летнезеленым лесам. Такие 
леса характерны для умеренного климата с холодной зимой и теплым ле­
том. А.П. Ильинский (1937), Ф.К. Мильков (1956) указывают, что дубо­
вые леса господствуют в зоне широколиственных лесов, причем наиболее 
оптимальные условия для своего роста они находят в лесостепи. Главной
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лесообразующей древесной породой в них является дуб черешчатый, к 
которому на западе присоединяется дуб сидячецветный
Ареал дуба черешчатого, как и любого другого растения, определя­
ется индивидуальными биологическими и экологическими свойствами. 
Дуб является древесной породой умеренного климата и лучше произрас­
тает на сравнительно богатых влажных почвах, хотя может переносить 
различные климатические условия и расти на бедных почвах, за исключе­
нием кислых заболоченных участков. В связи с довольно широкой ампли­
тудой почвенно-климатических условий, в пределах которой встречают­
ся дубовые насаждения, дуб черешчатый может формировать разнообраз­
ные типы дубрав разной производительности. Об изменении производи­
тельности, роста и участия дуба в составе насаждений в зависимости от 
условий местопроизрастания подробные сведения приводятся в работах 
В.Н.Сукачева (1938), В.П.Цепляева (1961) и др. Например, В.Н. Сукачев 
отмечает, что в Тульских засеках преобладают зеленчуково-снытевые ду­
бравы, в Казанских дубравах -  снытевые, в Закамье -  сныгевые и звезд- 
чатко-снытевые. Достаточно полно и подробно дана типология дубрав 
различных районов В.П.Цепляевым .
Дубовые леса в геологическом отношении сравнительно молоды. 
Б. А. Келлер (1948) считает, что они стали формироваться на наших рав­
нинах после ледникового периода, то есть в начале нового каменного пе­
риода (неолита). В настоящее время (Алехин, 1950) ареал дуба черешча­
того имеет следующие границы. Северная точка распространения дуба 
находится в Норвегии, на юге он доходит до самых южных берегов Гре­
ции и Италии, в долготном направлении -  от западных берегов Ирландии 
и Португалии до Уральских гор на востоке. Б. А. Келлер (1948), В.В. Але­
хин (1950), В.П.Цепляев (1961) считают, что дуб в Сибири не произрас­
тает, поскольку не выдерживает резкого континентального климата. Л.С. 
Берг (1947) полагает, что дуб и другие широколиственные породы были 
характерны для лесостепной и южной части лесной зон Сибири. Но и в 
настоящее время в отдельных местах Сибири вполне удовлетворительно 
растет дуб. О произрастании дуба в окрестностях г. Омска сообщает
Н.Н.Ненашев (1949), в Новосибирской области и Алтайском крае -  С. 
Кукис (1951). З.И. Лучник (1952) описывает 22 вида дуба, произрастаю­
щих в окрестностях г. Барнаула. Имеются сведения о встречаемости ду­
ба и в других регионах Сибири: в Курганской области (Маштаков, 1951), 
Свердловской (Полуяхтов, 1952) и т. д.
Дуб черешчатый, являясь главной лесообразующей древесной поро­
дой в зоне произрастания широколиственных лесов, имеет важное народ­
нохозяйственное значение и требует к себе бережного отношения, при­
стального и заинтересованного отношения ученых-лесоводов и работни­
ков лесного хозяйства.
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Состояние дубрав и причины их усыхания
В настоящее время наблюдается повсеместное и прогрессирующее 
усыхание и последующий распад существующих дубовых насаждений, 
или, как отмечают В.В. Осипов, Н.Н. Селочник. А.Ф. Ильюшенко и др. 
(1989), дубравы оказались в длительной депрессии. Усыхание дуба в от­
дельные годы в некоторых регионах принимало катастрофический харак­
тер. Можно назвать множество причин неудовлетворительного фитосани­
тарного состояния наших дубрав. Главной среди них является непроду­
манная хозяйственная деятельность человека. Проводимые в течение дли­
тельного времени сплошные и выборочные рубки привели к почти полно­
му исчезновению семенного дуба и замене его порослевыми деревьями, 
обладающими пониженной жизнеспособностью и большой восприимчи­
востью к воздействию неблагоприятных факторов окружающей среды. 
Снижению жизнеспособности деревьев дуба способствовали также суро­
вые зимы конца 70-х и начала 80-х годов, периодически повторяющиеся 
засухи, понижения уровня грунтовых вод, лесные пожары, нерегулируе­
мая пастьба скота и сенокошение, чрезмерные рекреационные нагрузки, 
воздействие на леса промышленных выбросов, пестицидов и многие дру­
гие факторы. Многократно повторенные порослевые поколения дуба, ос­
лабленные неблагоприятными воздействиями окружающей среды, посте­
пенно теряют естественную способность к плодоношению, отсутствие 
которого является причиной сокращения и в дальнейшем прекращения 
семенного возобновления дуба. Определенная часть дубрав деградирует в 
результате почти полного выпадения дуба и замены его малоценными по­
родами: осиной, березой и др.
О возможности утраты в ближайшие десятилетия естественных при­
родных комплексов широколиственных лесов с преобладанием дуба че­
решчатого в европейской части нашей страны сообщают О.В. Смирнова и
А.А. Чистякова (1988). Основными причинами снижения жизнеспособно­
сти дубрав они считают загрязнение атмосферы, изменение уровня грун­
товых вод, рубки леса, выпас скота и массовый отдых людей. Е.Г. Сусло­
ва (1988) отмечает, что, помимо перечисленных причин, распаду дубовых 
насаждений способствуют внедрение в них малоценных деревьев и кус­
тарников, сенокошение и разрастание сорняков. Древостой дуба с ослаб­
ленной жизнеспособностью активно заселяются энтомовредителями и по­
ражаются фитопатогенными грибами. Однако необходимо отметить, что в 
последние годы отмирание дуба в дубравах заметно уменьшилось. Но не­
своевременная уборка сухостоя прошлых лет приводит к захламленности 
насаждений и потере ими здорового вида.
Периодически повторяющиеся вспышки усыхания дуба черешчатого 
отмечены на протяжении довольно длительного периода наблюдений за
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дубравами. Например, JI.C. Бородаевский (1909) сообщает об усыхании 
дуба в Харьковской гу бернии, А.В. Топчиевский (1912) в Подольской гу­
бернии (по: Чеведаев, 1963). В.П. Тимофеев (1943) отмечает факты сни­
жения жизнеспособности дуба в Подмосковье в конце XVIII в. Усыхание 
дуба наблюдалось в 1911 и 1920 гг. в Англии, Германии, США, Югосла­
вии (Положенцев, Саввин, 1976). Н.Н.Селочник (1989а) отмечает три пе­
риода усыхания дуба в нашей стране: в конце 30-х -  начале 40-х, в конце 
50-х -  начале 60-х и в конце 60-х -  начале 70-х годов XX века.
На основе анализа отечественной и зарубежной литературы Н.Н.Се­
лочник (1989а) условно делит все причины отмирания дубрав на 3 основ­
ные группы.
1. Абиотические: вековые колебания солнечной активности, вызываю­
щие длительные засухи, суровые зимы, резкие перепады температур и 
другие аномальные изменения метеорологических условий, изменения 
гидрологического режима и ухудшение почвенных условий.
2. Биотические: вспышки массового размножения энгомовредителей, 
эпифитотии болезней (грибных, вирусных и бактериальных).
3. Антропогенные: промышленные эмиссии, строительство гидросо­
оружений и зарегулирование стока вод, недостатки ведения лесного хо­
зяйства и др.
Периодически повторяющиеся явления депрессии твердолиственных 
лесов (Лосицкий, 1962) бывают различными как по широте охвата, так и 
по степени повреждения насаждений. По данным А.М. Краснитского 
(1959), усыхание дубрав связано с продолжительным и закономерным на­
растанием сухости климата. Поэтому наиболее вероятные очаги усыха­
ния дубрав располагаются в более засушливых степных районах юго-вос­
тока, в восточной и центральной частях лесостепи. Явления депрессии ду­
брав повторяются с периодичностью примерно в 10-12 лет, особенно 
сильные -  в 25-30 лет (Селочник, 19896). Периодичность деградации ду­
брав подтверждает точку зрения А.И.Воронцова (1972) о том, что глав­
ным фактором усыхания дубрав является смена засушливых и влажных 
периодов, связанных с циклами солнечной активности.
Влияние фитопатогенных грибов на состояние дубрав
Б и о т а  п а т о г е н н ы х  г р и б о в  в д у б р а в а х
Очень важной стороной жизнедеятельности грибов в лесу является их 
способность вызывать болезни древесных и кустарниковых пород и по­
вреждения заготовленной и хранящейся в лесу древесины. Естественно, с 
хозяйственной точки зрения эта сторона деятельности грибов выступает 
как однозначно отрицательная. Но с общебиологической точки зрения
296
Фитопатологические исследования
грибы являются необходимым и обязательным компонентом лесного би­
оценоза и их существование -  необходимое условие нормального функ­
ционирования такой сложной экологической системы, какой является 
лес. В этом отношении дубравные экосистемы не являются исключением. 
Поскольку в дубравах главной лесообразующей породой является дуб че- 
решчатый, то вполне естественно, что состояние дубрав в большой степе­
ни зависит от состояния именно этой древесной породы. При всей своей 
устойчивости и выносливости дуб черешчатый является одной из наибо­
лее повреждаемых энгомовредителями и фитопатогенными грибами дре­
весных пород. Многие исследователи считают, что листогрызущие энто- 
мовредители являются первопричиной усыхания дубрав (Науменко, 1950; 
Положенцев, 1960; Тропин, 1972; Молчанов, 1978; Авраменко, 1982, и 
др.). Ослабленные насекомыми или другими причинами дубравы активно 
поражаются фитопатогенными грибами.
В процессе своего развития дуб черешчатый поражается многими ви­
дами фитопатогенных грибов. Причем большинство из них специфично 
как раз для данной породы. По нашим данным (Чураков и др., 1995), на 
дубе в дубравах Среднего Поволжья встречается 46 видов грибов:
Chaetomium affine Corda -  вызывает загнивание желудей дуба.
Chaetomium globosum Kunze -  вызывает гниение желудей.
Stromatinia pseudotuberosa Rehm. -  вызывает заболевание, известное 
под названием «мумификация желудей».
Phytophthora omnivora de Ваіу -  вызывает загнивание стеблей сеянцев 
дуба.
Rosellinia quercina Hart -  вызывает гниль корней сеянцев, известен под 
названием «дубового корнедушителя».
Ascochyta quercus Sacc. et Spead. -  вызывает белую пятнистость листь­
ев дуба.
Gloeosporium quercinum West. -  вызывает бурую пятнистость листьев 
дуба.
Septoria quercina Desmaz. -  вызывает серовато-коричневую пятнис­
тость листьев дуба.
Mycosphaerella maculiformis (Pers.) Auerswald.- вызывает красно-ко­
ричневую пятнистость листьев дуба.
Phyllosticta quercus Sacc. et Sped. -  вызывает бурую пятнистость лис­
тьев дуба.
Phyllosticta quercina Thuen. -  вызывает пятнистость листьев дуба.
Microsphaera alphitoides Griff, et Maubl. -  вызывает мучнистую росу 
листьев и молодых побегов дуба.
Fusicoccum quercus Oud. -  поражает ветви и поросль дуба.
Clithris quercina Rehm. -  поражает ветви и побеги дуба.
Cytospora intermedia Sacc.- вызывает засыхание побегов и ветвей дуба.
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Cytospora decipiens Sacc. -  вызывает отмирание ветвей и побегов дуба 
и цитоспоровый некроз коры.
Diaporthe quercus Fuck- вызывает засыхание ветвей и побегов дуба и 
некроз коры на пораженных ветвях.
Diatrypella quercina (Pers.) Wint -  вызывает засыхание и отмирание 
ветвей и побегов дуба.
Vuilleminia comedens (Nees.) Maire. -  поражает ветви и побеги дуба, 
вызывая белую периферическую (заболонную) гниль древесины.
Stereum gausapatum Fr. -  поражает ветви и побеги дуба.
Stereum hirsutum (Willd.) Fr -  вызывает бурую смешанную или пери­
ферическую гниль древесины дуба.
Stereum frustulosum (Pers.) Fr.- встречается на стволах засыхающих и 
растущих деревьев дуба и вызывает характерную смешанную гниль дре­
весины.
Coriolus versicolor (L.) Quel. -  бархатистая кожистая губка -  встреча­
ется на пнях и стволах засыхающих и растущих деревьев дуба.
Inonotus drvadeus (Pers. ex Fr.) Murr. -  дубравный трутовик -  вызыва­
ет белую гниль корней дуба.
Fistulina hepatica Fr. -  печеночница обыкновенная -  вызывает темно- 
коричневую гниль корней дуба.
Fomes fomentarius Fr. -  настоящий трутовик -  вызывает смешанную 
гниль стволов дуба.
Armillaria mellea (Vahl.) Quel. -  опенок осенний -  вызывает белую пе­
риферическую гниль корней дуба.
Heterobasidion annosum (Fr.) Bref. -  корневая губка -  вызывает гниль 
корней дуба
Phellinus robustus (Kaist.) Bourd. et Galz. -  ложный дубовый трутовик -  
вызывает желто-бурую гниль стволов дуба.
Inonotus drvophilus (Beik.) Murr. -  дубовый трутовик -  вызывает пест­
рую центральную гниль стволов дуба.
Laetiporus sulphureus (Bull.) Bond, et Sing. -  серно-желгый трутовик -  
вызывает бурую призматическую гниль стволов дуба.
Daedalea quercina Fr. -  дубовая губка -  вызывает серовато-бурую 
гниль стволов дуба.
Ganoderma applanatum (Wallr.) Pat -  плоский трутовик -  вызывает 
светлую гниль пней и живой древесины дуба.
Ganoderma lucidum (Leys, ex Fr.) Karst -  лакированный трутовик -  вы­
зывает беловатую гниль пней дуба.
Hapalopilus croceus Donk. -  шафрановый трутовик -  вызывает пест­
рую центральную гниль древесины дуба.
Polyporus squamosus Fr. -  чешуйчатый трутовик -  вызывает белую 
центральную трещиноватую гниль древесины дуба.
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Phaeolus schweinitzii (Fr.) Pat. -  трутовик Швейнитца -  вызывает серд­
цевинную бурую трещиноватую гниль древесины дуба.
Lenzites betulinus Fr.- вызывает белую гниль мертвой древесины дуба.
Bjerkandera adusta (Willd.) Karst— вызывает белую гниль валежной 
древесины и пней дуба.
Coriolus hirsutus (Fr.) Quel -  вызывает белую кольцевую гниль пней и 
валежной древесины дуба.
Coriolus versicolor (L.) Quel -  вызывает белую гниль отмершей древе­
сины дуба.
Collybia velutipes Cuit. -  зимний опенок, или зимний гриб, -  встреча­
ется в дубовых насаждениях как сапротроф.
Pleurotus ostreatus Jacq. -  вешенка обыкновенная -  встречается как са­
протроф на стволах многих лиственных пород, вызывает светло-желтую 
гниль древесины.
Pholiota squarrosa Karst. -  чешуйчатка обыкновенная -  встречается на 
отмершей, редко на живой древесине лиственных пород.
Marasmius prasiosmus (Fr.) Fr. -  чесночник дубовый -  встречается на 
лесном опаде.
Sarcoscypha coccinea (Fr.) Lambotte -  саркосцифа ярко-красная (пе- 
цица красная) -  встречается в лиственных лесах на валежных веточках 
дуба.
Наиболее распространенными среди них являются дубовый трутовик -  
Inonotus dryophilus, ложный дубовый трутовик -  Phellinus robustus, 
возбудитель мучнистой росы -  Microsphaera alphitoides. Комлевые и корне­
вые гнили дуба вызываются дубравным трутовиком -  Inonotus dryadeus, 
корневой губкой -  Heterobasidion annosum, опенком -Armillaria mellea, пе­
ченочницей обыкновенной -  Fistulina hepatica.
Анализ зараженности древостоев дуба в дубравах Среднего Поволжья 
показывает, что деревья дуба в различной степени поражены отдельными 
видами патогенных грибов. Мучнистая роса в отдельные годы поражает 
дубовые насаждения почти полностью (до 100%), хотя в 1998 г. отмечено 
значительное снижение зараженности дуба этой болезнью. Довольно вы­
сок процент зараженности деревьев дубовым трутовиком (до 49,5%), 
опенком (до 29,5%), несколько ниже -  ложным дубовым (до 13,3%) и ду­
бравным (до 8,2%) трутовиками. Единично отмечены дубовая губка (до 
1,5%) и печеночница обыкновенная (до 3,5%). Определенной зависимос­
ти степени зараженности деревьев указанными грибами от типа леса не 
обнаружено, хотя, по сообщению М.А. Бондарцевой (1997), в условиях 
одного региона проявляется достаточно четкая зависимость в распростра­
нении в разных местообитаниях определенных видов дереворазрушаю­
щих грибов в зависимости от условий влажности и освещенности. Приве­
денные данные по зараженности деревьев дуба дереворазрушающими
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грибами в общем-то укладываются в экспериментально подтвержденный 
диапазон пораженности деревьев (между 15 и 40%) в лесах естественно­
го происхождения (Стороженко, 1997).
Иногда одни и те же деревья дуба поражаются несколькими видами 
грибов. Мучнистая роса развивается на всех деревьях, пораженных 
стволовыми и корневыми гнилями. Одновременно с дубовым трутови­
ком на деревьях дуба были отмечены корневая (зараженность до 5,5%) 
и дубовая (до 0,7%) губки, опенок (до 6,5%), печеночница обыкновен­
ная (до 0,8%). Необходимо отметить, что деревья дуба, пораженные од­
новременно несколькими возбудителями болезней, имеют пониженную 
жизнеспособность и чаще всего находятся в состоянии отмирания и 
усыхания. Нередко такие деревья становятся объектом нападения энто- 
мовредителей. Комплексное воздействие патогенных грибов и насеко­
мых является одной из причин прогрессирующего распада порослевых 
насаждений в Среднем Поволжье.
Распределение деревьев дуба в дубравах по категориям состояния
Неудовлетворительное состояние дубрав характерно для многих реги­
онов произрастания дуба черешчатого. Тревогу вызывает возрастная 
структура дубовых древостоев. Например, в Ульяновской области из об­
щей площади дубовых лесов 139,0 тыс. га на долю молодняков приходит­
ся только 14,0 тыс. га, или 10,0%, средневозрастные насаждения занима­
ют 67,1 тыс. га, или 48,3%, приспевающие -  29,4 тыс. га, или 21,2%, спе­
лые и перестойные -  28,5 тыс. га, или 20,5%. Из приведенных данных 
видно, что катастрофически сокращается площадь молодняков при об­
щем увеличении площади средневозрастных, приспевающих, спелых и 
перестойных насаждений. Если же учесть, что искусственных посадок ду­
ба производится крайне мало, а из-за отсутствия плодоношения естест­
венное возобновление идет только за счет малопроизводительной порос­
ли, то складывающееся положение дает основание говорить о тенденции 
к существенному сокращению площади дубовых лесов.
Для оценки фитосанитарного состояния дубрав необходимо выявить 
общую картину состояния насаждений. Н.Н.Селочник (19896) считает, 
что основным обобщающим показателем состояния насаждений может 
являться категория состояния дерева. Ею предложена следующая шести­
балльная шкала:
Балл 1. Внешне здоровое дерево без признаков ослабления, с густой 
темно-зеленой кроной, сухих веток в кроне не более 10%.
Балл 2. Ослабленное дерево с несколько изреженной кроной, иногда 
светло-зеленого или желтовато-зеленого цвета, сухих веток в кроне до 
25% (2а), до 50% (26), возможна остаточная суховершинность.
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Балл 3. Сильно ослабленное дерево с редкой кроной, иногда более 
мелкими листьями, желтоватой окраской листвы, сухих веток в кроне до 
25% (За), до 50% (36), до 75% (Зв), возможна суховершинность.
Балл 4. Усыхающее дерево с очень редкой желтеющей кроной, иногда 
состоящей из одной -  двух скелетных ветвей или только из водяных по­
бегов, сухих веток более 75%.
Балл 5. Свежий сухостой, дерево усохло в текущем году или в конце 
прошлого сезона, иногда с сохранившимися сухими желто-бурыми или 
бурыми листьями, кора не отслаивается, в кроне сохранились мелкие ве­
точки.
Балл 6. Старый сухостой, дерево усохло более года тому назад, без ли­
стьев и мелких веточек, с отслаивающейся корой и следами повреждения 
стволовыми вредителями и опенком.
Е.В. Кобец, Л.Э. Юргенсон (1997) выделяют четыре категории состо­
яния насаждений:
1. Устойчивое, условно здоровое.
2. Устойчивое, антропогенно производный тип леса, с измененным ви­
довым составом, в том числе и грибов.
3. С признаками распада (угроза распространения патогенов, но сохра­
нен «защитный» комплекс грибов, как значимой части лесорастительной 
среды).
4. С полным распадом древостоя (беспрепятственное распространение 
инфекции).
При изучении распределения деревьев дуба по категориям состояния 
использовалась несколько упрощенная шкала Н.Н. Селочник: 1 -  внешне 
здоровое дерево, 2 -  ослабленное, 3 -  сильно ослабленное, 4 -  усыхаю­
щее, 5 -  свежий сухостой, 6 -  старый сухостой.
Проведенные в дубравах Ульяновской области (Кузоватовский лесхоз) 
исследования выявили следующую картину распределения деревьев дуба 
по категориям состояния (%): 1-я категория -  10,2, 2-я -  21,6, 3-я -  32,6, 
4-я -  23,7, 5-я -  7,1 и 6-я -  4,8. По основным типам леса это распределение 
выглядит следующим образом (%). По дубняку травяному: 1-я катего­
рия -  12,5, 2-я -  23,0, 3-я -  30,2, 4-я -  23,6, 5-я -  6,6 и 6-я -  4,1; по дубняку 
липовому: 1-я категория -  10,1, 2-я -  22,5, 3-я -  33,9, 4-я -  23,4, 5-я -  5,8 и 
6-я -  4,3; по дубняку лещинному: 1-я категория -  7,9,2-я -  19,4, 3-я -  33,7,
4-я -  23,9, 5-я -  8,8 и 6-я -  6,1. Полученные данные показывают, что рас­
пределение деревьев в дубравах по категориям состояния приближается к 
кривой нормального распределения: пик числа деревьев приходится на 
средние категории с постепенным уменьшением числа деревьев в крайних 
категориях состояния.
Изучение зараженности деревьев дуба трутовыми грибами производи­
лось в тех же древостоях в названных выше категориях состояния. В каж­
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дой категории состояния определялась зараженность деревьев дубовым и 
ложным дубовым трутовиками. Проведенные исследования показали сле­
дующую степень зараженности дуба черешчатого разных категорий со­
стояния (%). Ложным дубовым трутовиком: 1-я категория -  5,8, 2-я -  8,9,
3-я -  8,3, 4-я -  7,7, 5-я -  3,7 и 6-я -  3,4; дубовым трутовиком: 1-я -  45,3, 
2-я -  47,6, 3-я -  48,6, 4-я -  48,2, 5-я — 49,1 и 6-я -  42,1. По типам леса за­
раженность дуба трутовыми грибами по категориям состояния выгля­
дит следующим образом (%). Ложным дубовым трутовиком в дубняке 
травяном: 1-я категория -  7,8, 2-я -  9,5, 3-я -  8,6, 4-я -  8,9, 5-я -  3,8 и
6-я -  5,7; в дубняке липовом: 1-я категория -  6,7, 2-я -  9,9, 3-я -  8,2,
4-я -  7,8, 5-я -  2,4 и 6-я -  1,2; в дубняке лещинном: 1-я категория -  3,0, 
2-я -  7,5, 3-я -  8,0, 4-я -  6,4, 5-я -  4,8 и 6-я -  3,2; дубовым трутовиком 
в дубняке травяном: 1-я категория -  45,6, 2-я -  47,7, 3-я -  47,7,
4-я -  48,5, 5-я -  49,2 и 6-я -  40,0; в дубняке липовом: 1-я категория -  
45,7, 2-я -  46,8, 3-я -  48,9, 4-я -  46,6, 5-я -  53,5 и 6-я -  39,8; в дубняке 
лещинном: 1-я категория -  44,5, 2-я -  48,2, 3-я -  49,3, 4-я -  49,6,
5-я -  44,8 и 6-я -  46,4. Следовательно, между степенью зараженности 
деревьев трутовыми грибами и категориями состояния деревьев дуба в 
исследованных дубравах не выявлено определенной зависимости, осо­
бенно наглядно это проявляется при поражении дуба дубовым труто­
виком. Также не прослеживается определенной взаимосвязи между 
степенью зараженности деревьев различных категорий состояния тру­
товыми грибами и типами леса. Но при подробном анализе получен­
ных данных по зараженности необходимо учитывать неравномерное 
количественное распределение деревьев по категориям состояния.
Порослевая способность дуба определялась в изучаемых древостоях 
на пнях 1996 г. рубки. При исследовании число порослевин определялось 
на пнях в каждой категории состоянии во всех изучаемых типах леса. 
Анализ полученных данных показывает следующее распределение числа 
порослевин на пнях по категориям состояния деревьев (пггук): 1-я катего­
рия состояния -  6,5, 2-я -  4,9, 3-я -  3,1, 4-я -  1,5, 5-я -  0,8 и 6-я -  0,3. По 
исследованным типам леса выявлена следующая порослевая активность 
пней по категориям состояния деревьев (штук). В дубняке травяном: 
1-я -  7,3, 2-я -  5,2, 3-я -  3,2, 4-я -  1,5, 5-я -  0,9 и 6-я -  0,4; в дубняке ли­
повом: 1-я -  6,2, 2-я -  4,8, 3-я -  3,1, 4-я -  1,8, 5-я -  0,7 и 6-я -  0,3; в дуб­
няке лещинном: 1-я -  5,9, 2-я -  4,7, 3-я -  2,9, 4-я -  1,3, 5-я -  0,9 и 6-я -  0,3. 
Таким образом, порослевая способность дуба постепенно падает по мере 
ухудшения общего состояния деревьев, что характерно для всех изучен­
ных типов леса. Определенной зависимости порослевой способности де­
ревьев разных категорий состояний от типа леса не обнаружено.
Проведенные исследования показывают, что в обследованных на­
саждениях распределение деревьев дуба по категориям состояния почти
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полностью согласуется с кривой нормального распределения, наиболь­
шее число деревьев приходится на 3-ю категорию состояния (сильно ос­
лабленные деревья -  32,6%) с постепенным уменьшением их числа к 
1-й и 6-й категориям состояния. Это указывает на то, что в настоящее 
время в дубравах Среднего Поволжья преобладают деревья дуба с низ­
кой жизнеспособностью: в совокупности ослабленные в разной степени 
и усыхающие деревья в древостоях составляют 77,9%, сухостой -  11,9% 
и только 10,2% деревьев выглядят внешне здоровыми. Такое распреде­
ление деревьев по категориям состояния характерно для основных ти­
пов дубрав. Неравномерное распределение деревьев нивелируется отно­
сительной зараженностью дуба трутовыми грибами по категориям со­
стояния. Зараженность деревьев ложным и особенно дубовым трутови­
ками во всех обследованных типах дубрав достоверно не зависит от ка­
тегории состояния деревьев. Хотя необходимо отметить, что абсолют­
ная зараженность ослабленных в разной степени деревьев дуба гораздо 
выше зараженности внешне здоровых и сухостойных деревьев. Это ука­
зывает на некоторую приуроченность трутовых грибов к деревьям дуба 
различных категорий состояния. Общее состояние деревьев дуба опре­
деленным образом влияет на их порослевую способность: по мере сни­
жения степени жизнеспособности снижается и порослевая продуктив­
ность деревьев во всех лесорастительных условиях.
Влияние патогенных грибов на семенное и порослевое 
потомство дуба
Поражение деревьев фитопатогенными грибами оказывает заметное 
влияние на их жизнеспособность. Особенно наглядно это проявляется в 
снижении прироста больных деревьев, в уменьшении биологической про­
дуктивности древостоев, что в итоге сказывается и на генеративных воз­
можностях дуба.
Изучено влияние поражения деревьев дубовым и ложным дубовым 
трутовиками на массу желудей дуба семенного и порослевого происхож­
дения. Исследования проводились в древостое ѴШ класса возраста в ду­
браве разнотравной Кузоватовского лесхоза Ульяновской области. Ре­
зультаты исследований представлены в табл. 1. Как видим, масса желудей 
у деревьев семенного происхождения во всех случаях достоверно больше, 
чем у деревьев порослевого происхождения. Масса желудей у не пора­
женных грибами деревьев также больше, чем у деревьев, пораженных 
ими. Эго характерно как для семенных, так и для порослевых деревьев ду­
ба. В то же время необходимо отметить, что существенной разницы меж­
ду массой желудей деревьев, пораженных дубовым и ложным дубовым 
трутовиками, не наблюдается.
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Таблица 1
Масса желудей пораженных и не пораженных трутовыми грибами деревьев 
семенного и порослевого происхождения
Состояние
деревьев
Масса желудей, мг
Семенные деревья Порослевые деревья
X m Р X m Р
Не пораженные грибами 5893 34 - 5130 82 86
Пораженные:
дубовым трутовиком 
ложным дубовым
4396 37 29,9 3518 103 12,2
трутовиком 4064 44 15,9 3261 78 16,5
Анализ полученных данных дает основание констатировать, что по­
ражение деревьев трутовыми грибами сказывается и на репродуктив­
ных способностях дуба черешчатого, что проявляется в снижении био­
логической массы желудей у больных деревьев по сравнению с непора­
женными.
Фитопатогенными грибами, вызывающими гниение, желуди дуба по­
ражаются в основном после их опадения с деревьев. Изучена степень за­
раженности опавших желудей дуба черешчатого грибами Chaetomium 
affine и Stromatinia pseudotuberosa. Исследования проводились в дубняке 
разнотравном в древостоях порослевого происхождения ѴІП класса воз­
раста, пораженных и не пораженных трутовыми грибами. Результаты ис­
следований представлены в табл. 2.
Т а б л и ц а  2
Зараженность желудей дуба патогенными грибами
Состояние
деревьев
Количество пораженных желудей, %
Chaetomium affine Stromatinia pseudotuberosa
X m X Ш
Семенные деревья
Не пораженные грибами 8,0 1,5 7,2 1,0
Пораженные ln.dryophilus 11,8 0,9 10,5 0,8
Пораженные Ph.robustus 9,5 0,8 6,3 0,9
Порослевые деревья
Не пораженные грибами 7,0 0,9 6,5 0,8
Пораженные ln.dryophilus 10,2 0,6 6,7 1,0
Пораженные Ph.robustus 9,8 1,0 5,3 0,5
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Анализ полученных данных показывает сравнительно небольшой про­
цент зараженных желудей изучаемыми грибами как у порослевых, так и 
у семенных деревьев дуба. В общем наблюдается по всем вариантам опы­
та незначительно большая зараженность желудей Chaetomium affine, чем 
Stromatinia pseudotuberosa.
Не отмечено существенных различий в степени зараженности желу­
дей от не пораженных и пораженных трутовыми грибами деревьев. Таким 
образом, можно сделать вывод о том, что, несмотря на заметное влияние 
инфекции и происхождения деревьев на массу желудей, существенного 
влияния этих показателей на зараженность желудей гнилями в дубравах 
не обнаружено. По многолетним наблюдениям, в дубравах Среднего По­
волжья даже при крайне неблагоприятных почвенно-климатических ус­
ловиях возможно естественное возобновление дуба под пологом и мате­
ринского, и соснового древостоя (табл. 3).
Т а б л и ц а  3
Самосев дуба по типам леса
Тип
дубняка
Количество самосева на 1 га
до 5 лет свыше 5 лет
X s« X S,
Под пологом порослевого дуба
Лещинный 12,0 0,76 13,0 0,57
Липовый 12,0 0,48 14,0 0,43
Травяной 14,0 0,66 13,0 0,48
Под пологом сосновых культур
Лещинный 21,0 0,88 27,0 0,95
Липовый 25,0 0,58 26,0 1,23
Травяной 25,0 0,88 25,0 1,24
Из приведенных данных видно, что под пологом 40-летних сосновых 
культур наблюдается более многочисленное семенное потомство дуба, 
чем под пологом материнского древостоя. По-видимому, это связано с бо­
лее благоприятными биоэкологическими условиями для прорастания же­
лудей и роста самосева дуба под пологом сосновых культур: слабая задер- 
нелость почвы, более высокая влажность воздуха и почвы в высокопол- 
нотных посадках сосны, благоприятный температурный микроклимат 
под защитой сосенок и т. д. Качественное и своевременное проведение 
рубок ухода за молодняками сосны позволило бы сохранить подрост ду­
ба в хорошем состоянии.
Наблюдения показывают, что под пологом сосновых культур само­
сев дуба выглядит более здоровым и жизнеспособным. Он несколько 
меньше поражается мучнистой росой, хотя под пологом и сосны, и дуба
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наблюдается относительно высокая степень зараженности подроста воз 
будителем болезни (табл. 4).
Т а б л и ц а  4
Зараженность естественного самосева дуба мучнистой росой
Тип дубняка Зараженность самосева, %
X S,
Под пологом порослевого дуба
Лещинный 99,3 0,33
Липовый 99,2 0,31
Травяной 98,8 0,31
Под пологом сосновых культур
Лещинный 90,1 0,60
Липовый 90,2 0,49
Травяной 88,7 0,60
Более низкая зараженность самосева дуба мучнистой росой под поло­
гом сосновых культур связана, по-видимому, с меньшим количеством 
инфекционного начала паразита в высокополнотных насаждениях сосны 
по сравнению с материнскими древостоями дуба. Очевидно, сказывает­
ся здесь и высокий фунгистатичный фон сосновых древостоев по отно­
шению к мучнисто-росяным грибам, эволюционно не связанных с хвой­
ными породами.
Последние годы наблюдается повсеместное снижение степени зара­
женности дубовых насаждений мучнистой росой в дубравах Среднего 
Поволжья. Эго вызвано, по-вцдимому, рядом обстоятельств климатичес­
кого характера, прежде всего, значительными температурными колебани­
ями весны и начала лета. Возбудители же мучнистой росы для своего оп­
тимального развития предпочитают постоянную и продолжительную 
теплую погоду.
Порослевая способность дуба связана с индивидуальными биологи­
ческими особенностями этой породы, почвенно-климатическими, эко- 
лого-лесоводственными условиями местопроизрастания, лесотаксаци­
онными показателями насаждений, хозяйственной деятельностью чело­
века и т. д.
Лесоводы давно обратили внимание на то, что на порослевую способ­
ность дуба заметно влияют даже сроки рубки деревьев. По данным А.Б. 
Жукова (1928), лучшие результаты получены при апрельской рубке, то 
есть в период сильного сокодвижения. Однако И.С.Мелехов (1980) и 
Ф.Н.Харитонович (1968) считают, что лучший результат все же дают руб­
ки, проведенные с октября по апрель, худший -  в июле-августе.
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Нами (Чураков и др., 1998) изучена порослевая способность пней ду­
ба черешчатого в зависимости от сезона рубки, а также зараженности их 
дубовым трутовиком Inonotus dryophilus (Beik.) Murr. и ложным дубовым 
трутовиком Phellinus robustus (P.Karst.) Bourd. et Galz. (табл. 5).
Т а б л и ц а  5
Зависимость количества поросли и ее высоты у пней дуба от времени 
рубки и зараженности дереворазрушаюіцимн грибами
Время
рубки
Пни без признаков Пни с гнилью
гнили от I. dryophilus от Ph. robustus
X ± S x X ± S x X ± S x
Количество поросли, шт.
Февраль
Май
Июль
Ноябрь
5.8 ± 0,30 
2,1 ±0,12 
2,3 ±0,13
5.8 ± 0,32
4.0 ±0,15
2.0 ±0,16 
1,9 ±0,18 
4,4 ± 0,32
3.4 ±0,16 
1,1 ±0,11
1.5 ±0,21 
3,4 ±0,18
Высота поросли, м
Февраль
Май
Июль
Ноябрь
0,45 ±0,010 
0,20 ±0,010 
0,19 ± 0,009 
0,44 ±0,014
0,41 ±0,015 
0,16 ±0,008 
0,15 ±0,004 
0,42 ±0,019
0,33 ± 0,014 
0,13 ±0,007 
0,12 ±0,007 
0,32 ±0,015
Как видно из таблицы, наиболее многочисленна поросль у пней осен­
не-зимней рубки. Худшие результаты дают весенне-летние рубки. По-ви­
димому, при осенне-зимних рубках в комлевой части ствола и корне со­
храняются питательные вещества, накопленные материнским растением 
в вегетационный период, предшествующий рубке. При весенне-летней 
рубке они частично уже израсходованы на развитие вегетативных и гене­
ративных органов материнского дерева.
Прослеживается закономерное уменьшение поросли у пней, поражен­
ных I. dryophilus и Ph. robustus, по сравнению с контрольными по всем 
срокам рубки, а также некоторое снижение ее количества у пней, пора­
женных Ph. robustus по сравнению с I. dryophilus.
Очевидно, это связано с тем, что ложный дубовый трутовик обычно 
поражает нижнюю часть ствола материнского дерева, оказывая более 
сильное угнетающее воздействие на спящие почки пня. Г ни ль же от ду­
бового трутовика располагается гораздо выше по стволу.
Высота поросли от пней осенне-зимних рубок достоверно больше, чем 
весенне-летних, независимо от наличия гнили, вызванной дереворазру­
шающими грибами. Выявлена определенная закономерность в уменьше­
нии высоты поросли у пораженных пней по сравнению с контролем для
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всех периодов рубки. Отмечено также уменьшение высоты поросли от 
пней, пораженных Ph. robustus по сравнению с I. dryophilus по всем сро­
кам рубки.
В последние годы лесные фитопатологи обратили довольно серьезное 
внимание на последствия комплексного воздействия нескольких патоген­
ных организмов на древостой дуба (Чураков, 1993 ; СелочникД994; Соко­
лова, Шленская, 1994; Яковлев А.С., Яковлев И.А., 1994, и др.). Но име­
ющиеся литературные данные касаются в основном взрослых древостоев. 
С точки зрения практического лесоводства важно выявить влияние ком­
плекса патогенов на порослевое возобновление дуба.
Изучено влияние двух патогенных грибов (факультативный пара­
зит -  опенок осенний Armillaria mellea (Vahl.) Quel, и облигатный па­
разит -  возбудитель мучнистой росы Microsphaera alphitoides (Griff, et 
MaublJ на состояние пневой поросли дуба, пораженного и не пора­
женного дереворазрушающими грибами (Чураков и др., 1998). Для 
изучения отмирания поросли при поражении пней дуба опенком осен­
ним пневую поросль визуально подразделяли на три стадии отмира­
ния: I -  0; II -  до 50; III -  до 100%.
Изучена зараженность поросли мучнистой росой в зависимости от на­
личия или отсутствия пневой гнили, вызванной дубовым трутовиком. У 
каждого пня зараженность поросли мучнистой росой определялась по че­
тырем стадиям: I -  до 25; II -  до 50; III -  до 75; IV -  до 100%. В табл. 6 
представлены данные о состоянии поросли дуба при поражении пней 
опенком.
Т а б л и ц а  б
Состояние поросли дуба при поражении пней опенком
Число пней
Стадия без признаков с гнилью
поросли
стволовой гнили от/, dryophilus от Ph. robustus
X ± S x X ± S x X ± S x
I 5,7 ± 0,40 4,9 ±0,31 1,6 ±0,19
II 2,6 ± 0,27 2,5 ± 0,26 4,1 ± 0,21
III 1,7 ± 0,23 2,7 ± 0,22 4,3 ± 0,31
Полученные данные свидетельствуют о том, что поражение пней 
опенком вызывает дифференцированное отмирание поросли у пней, 
пораженных трутовыми грибами по сравнению с контролем, хотя эти 
различия не всегда достоверны. Кроме того, пневая поросль дуба усы­
хает более интенсивно у пней с гнилью от Ph. robustus, чем у пней с I. 
dryophilus. Гниль от ложного дубового трутовика чаще всего распола­
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гается в нижней комлевой части ствола, от дубового -  выше по стволу, 
поэтому гниль от первого гриба занимает больший объем пня, чем от 
второго. По-видимому, угнетающее воздействие опенка и ложного ду­
бового трутовика оказывается более сильным, чем опенка и дубового 
трутовика. В тех же насаждениях изучена и зараженность поросли ду­
ба мучнистой росой (табл. 7).
Т а б л и ц а  7
Степень зараженности пневой поросли дуба мучнистой росой 
в зависимости от наличия или отсутствия гнили в пн яі
Стадия
зараженности
Количество пней
без признаков стволовой гнили с гнилью от I. dryophilus
X ± S x X ± S x
I 13,1 ± 2,3 19,3 ± 1,5
II 19,5 ± 1,4 24,1 ± 1,4
III 28,9 ± 1,6 29,6 ± 1,0
IV 38,5 ± 2,9 32,5 ± 1,8
Полученные данные позволяют выполнить количественную диффе­
ренциацию поросли по степени зараженности грибом. При 25 и 50%-ном 
поражении отмечено большее количество зараженной пневой поросли у 
пней с наличием гнили от дубового трутовика по сравнению с контролем. 
При 75%-ном поражении эта тенденция сохраняется, хотя различия недо­
стоверны.
При 100%-ном поражении наблюдается большее количество поражен­
ной поросли у пней без признаков гнили, чем у пней с гнилью, хотя и 
здесь результаты недостоверны. Отмечено также постепенное увеличение 
количества пораженной пневой поросли по мере повышения степени ее 
зараженности от 25 до 100% в обоих вариантах. Выявленная закономер­
ность, по-видимому, объясняется индивидуальными биологическими 
особенностями возбудителя мучнистой росы и дубовой поросли.
Изучена зараженность пней дубовой губкой Daedalea quercina (L.) Fr. и 
ее влияние на порослевое возобновление дуба. Результаты изучения показы­
вают, что при общей зараженности пней 16,0 ± 0,26% подроста у них прак­
тически нет. Лишь у 10,0 ± 0,18% пней имеется поросль, что говорит о силь­
ном угнетающем воздействии дубовой губки на порослевое возобновление.
Проведенные исследования показали, что порослевая способность ду­
ба существенно зависит от сроков рубки деревьев, зараженности их тру­
товыми грибами и от повторного заражения пней и поросли возбудителя­
ми болезней.
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Влияние рекреационных нагрузок на зараженность дуба 
патогенными грибами
В последние годы дубравы Среднего Поволжья подвергаются сущест­
венному влиянию рекреационных нагрузок. Рекреационные нагрузки в 
той или иной степени воздействуют на все элементы лесного биоценоза. 
В лесах с высокой степенью хозяйственного воздействия рекреационные 
нагрузки вызывают дигрессию, подобную пастбищной дигрессии. При 
значительных рекреационных нагрузках, существующих в местах массо­
вого отдыха, лесной биоценоз разрушается практически полностью.
Рекреационная дигрессия лесного фитоценоза проходит 5 стадий по 
мере увеличения нагрузок (Казанская, Каламкарова, 1971; Казанская, Ла­
нина, 1975): от ненарушенного (1-я стадия) до полностью деградирован­
ного леса. Е.С. Надеждина (1978) считает, что 5 стадий рекреационной 
дигрессии соответствуют следующим рекреационным нагрузкам: 0;1;10; 
100 и 1000 человек на 1 га.
Суть рекреационной дигрессии лесного фитоценоза заключается в по­
степенном его ослаблении, затем в качественном перерождении (олугове- 
нии) и дальнейшей дигрессии в олуговевшем состоянии (Казанская, 
1972). Дигрессия происходит не равномерно по площади, а дискретно с 
образованием троп, куртин подроста и подлеска (Казанская, Каламкаро- 
ва, 1971). Каждой стадии дигрессии можно дать подробную характерис­
тику, но поскольку выделение этих стадий важно в основном с практиче­
ской точки зрения, то вполне достаточно учитывать следующие крите­
рии: состояние древостоя, состояние и качество подроста и экологичес­
кий состав травостоя (Казанская, 1972; Надеждина, 1978).
Рекреационные нагрузки оказывают существенное влияние не только 
на все структурные элементы лесного фитоценоза, но и значительно из­
меняют сложившиеся между ними взаимосвязи. Изучение этой стороны 
взаимоотношений компонентов лесного биоценоза очень важно, потому 
что антропогенные воздействия на леса не могут не сказываться на взаи­
моотношениях древесных растений с вредителями и возбудителями бо­
лезней леса.
Как указывает А С. Исаев и др. (1984), развитие инфекционных болез­
ней и размножение вредных насекомых является одним из существенных 
факторов, определяющих динамику и эволюцию лесных биоценозов.
По данным С.В. Шевченко (1985), в рекреационных лесах среди фито­
патогенных грибов заметно снижается количество и вредоносность ви­
дов, имеющих поверхностный мицелий или поверхностные спороноше- 
ния: мучнисто-росяных и ржавчинников, а также ряда возбудителей пят­
нистостей. Одновременно в значительной степени усиливается вредонос­
ность опенка, корневой губки, трутовиков Швейнитца и плоского, чему
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способствуют повреждения корневых систем и уплотнение почвы. О су­
щественном влиянии механических повреждений и нарушенное™ место­
обитаний на распространение патогенных грибов в рекреационных лесах 
сообщают Р.А.Василяускас (1991), Е.А. Доку кина, В.А. Романова (1984),
Н.П.Ковбаса (1991) и др.
Влияние рекреационных нагрузок на зараженность сосны смоляным 
раком и корневой губкой изучали А ДПанарина (1985), Е.С.Раптунович, 
Г.С.Снегирев (1985). По их данным, зараженность сосновых насаждений 
и образование очагов усыхания от корневой губки с увеличением стадии 
дигрессии значительно снижается и в то же время увеличивается заражен­
ность смоляным раком. Имеются сведения о том, что на почвах, подверг­
шихся антропогенному воздействию, увеличивается заболеваемость кор­
невой губкой лесных культур (Szendrejne, 1981). О характере развития 
гнили в пораженном дереве и о вирулентности корневой губки под влия­
нием хозяйственной деятельности человека сообщают И.Г.Вишневская,
В.Г.Стороженко (1982).
Проведено изучение влияния рекреационных нагрузок на степень за­
раженности деревьев дуба черешчатого дубовым и ложным дубовым тру­
товиками. Исследования проводились в дубовых порослевых насаждени­
ях Кузоватовского лесхоза в трех типах леса: дубняках лещинном, липо­
вом и травяном (Чураков, 1992).
В обследованных дубовых насаждениях выделены 4 стадии рекреа­
ционной дигрессии: II -  слабонарушенные, III -  средненарушенные, 
IV -  сильнонарушенные и V -  полностью деградированные дубняки. 
Выделение стадии дигрессии проводилось в соответствии с общепри­
нятыми методиками (Казанская, 1972; Надеждина, 1978; Репшас, Па- 
лишкис.1983). Поскольку в обследованных насаждениях не было уча­
стков, которые в той или иной мере не подвергались бы антропогенно­
му воздействию, I стадию дигрессии не выделяли.
Дубовый трутовик довольно широко распространен во всех типах ле­
са и фаутность порослевых деревьев дуба от этого гриба очень высока. 
При этом часто можно наблюдать по несколько плодовых тел на одном 
дереве. Ложный дубовый трутовик поражает дубовые насаждения не­
сколько реже. О повышенной зараженности дубовым трутовиком насаж­
дений дуба с пониженной жизнеспособностью сообщал В.Г.Болычевцев 
(1972). Он отмечал, что деревья, ослабленные резкими перепадами зим­
них температур и неоднократными повреждениями зеленой дубовой лис­
товерткой, сильнее повреждаются трутовиками по сравнению с деревья­
ми, характеризующимися высокой степенью жизнеспособности.
Результаты исследований влияния рекреационных нагрузок на зара­
женность дуба черешчатого дубовым и ложным дубовым трутовиками 
по типам леса показывают, что с усилением рекреационной дигрессии
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насаждений зараженность деревьев дуба дубовым трутовиком увеличи­
вается (табл. 8). Это, по-видимому, связано с понижением жизнеспособ­
ности деревьев по мере усиления антропогенного воздействия на дубо­
вые насаждения.
Т а б л и ц а  8
Влияние рекреационных нагрузок на зараженность дуба черешчатого 
дубовым и ложным дубовым трутовиками
Стадии дигрессии
Зараженность деревьев, %
дубовым трутовиком ложным дубовым трутовиком
X ± S , x ± s .
Дубняк лещинный
II 24,6 ± 0,49 6,7 ± 0,.33
III 31,4 ±0,67 8,5 ± 0,43
IV 52,7 ± 0,49 11,2 ±0,47
V 61,9 ±0,46 13,1 ± 0,47
Дубняк липовый
II 25,0 ± 0,72 5,1 ±0,40
III 40,7 ± 0,59 7,1 ±0,30
IV 49,6 ± 0,91 9,8 ±0,51
V 62,7 ± 0,75 11,4 ±0,42
Дубняк травяной
II 29,8 ± 0,60 5,3 ± 0,53
III 34,5 ± 0,56 7,9 ± 0,30
IV 56,7 ± 0,49 10,5 ± 0,42
V 70,9 ± 0,87 12,9 ± 0,51
По нашим данным (Чураков, 1987), факультативные сапротрофы, к ко­
торым относятся исследуемые трутовики, предпочитают для своего разви­
тия ослабленные какими-либо причинами деревья. Определенной законо­
мерности по влиянию типов леса на зараженность деревьев дубовым тру­
товиком по стадиям рекреационной дигрессии не обнаружено, что указы­
вает на следующее: определяющим фактором, влияющим на зараженность 
деревьев указанным возбудителем болезни в обследованных насаждениях, 
являются рекреационные нагрузки, а не условия произрастания.
Анализ полученных данных показывает также, что рекреационные 
нагрузки заметно влияют на степень зараженности деревьев дуба лож­
ным дубовым трутовиком. Достоверно установлено, что усиление сте­
пени рекреационного воздействия на насаждения приводит к повыше­
нию зараженности деревьев ложным дубовым трутовиком. Как и в слу­
чае с дубовым трутовиком это, по-видимому, связано с понижением
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жизнеспособности дуба по мере усиления рекреационной дигрессии на­
саждений. И в данном случае не отмечено определенной зависимости 
между степенью зараженности деревьев дуба ложным дубовым труто­
виком и типами леса. Хотя, например, В.Г.Болычевцев (1973) считает, 
что типы леса оказывают определенное влияние на первичное зараже­
ние дуба черешчатого ложным дубовым трутовиком. По-видимому, ре­
креационные нагрузки в одинаковой степени снижают жизнеспособ­
ность деревьев дуба в различных типах леса, что, естественно, приводит 
к нивелированию зараженности в различных условиях произрастания.
Таким образом, на санитарное состояние дубовых насаждений в Сред­
нем Поволжье существенно влияет ряд абиотических и биотических фак­
торов среды. Негативно сказывается на жизнеспособности дуба черешча­
того почти полное выпадение из репродуктивного цикла семенного во­
зобновления, что повсеместно привело к замене семенного дуба низко­
производительными малоценными порослевыми насаждениями. Ослаб­
ленные древостой дуба активно заселяются энтомовредигелями и пора­
жаются дереворазрушающими грибами. Последние в массе передаются 
порослевым деревьям от пораженных трутовиками пней материнских де­
ревьев. Влияние факторов окружающей среды осуществляется на фоне 
усиливающегося антропогенного воздействия на леса, что в итоге приво­
дит к катастрофическому распаду дубовых насаждений в Среднем Повол­
жье. Рекреационные нагрузки вызывают не только непосредственное пря­
мое воздействие на деревья дуба, но и существенно снижают устойчи­
вость древостоев против дереворазрушающих грибов.
Анализ экспериментальных и литературных данных показывает, что 
патогенные, особенно трутовые грибы, являются важным структурным и 
функциональным компонентом дубравных экосистем. Действие грибного 
фактора проявляется на всем протяжении индивидуального развития де­
ревьев. Направление и глубина такого воздействия зависят от целого ком­
плекса факторов, прежде всего, от индивидуальных биоэкологических 
особенностей древесного растения и возбудителя болезни, а также от сте­
пени антропогенной нагрузки на лесные насаждения.
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Заключение
После просмотра этой монографии у читателя может сложиться пред­
ставление о ней, как о сборнике трудов, не связанных общей идеей. Одна­
ко при более детальном анализе ее содержания и направленности иссле­
дований вполне прослеживается объединяющее всех авторов начало -  
стремление с различных сторон рассмотреть аспекты функционирования 
грибных сообществ в лесных биогеоценозах. Это и работы теоретическо­
го осмысления их роли и функции в лесных экосистемах, и изучение 
структур микоценозов, и некоторые важные аспекты морфологии и био­
логии грибов, и проблемы пораженности лесов отдельными видами и 
группировками грибов, и изучение взаимоотношений грибов с высшими 
растениями, вопросы симбиотрофизма и т. д. Многообразие затронутых 
проблем и ограниченный объем издания приводят в отдельных случаях к 
несколько упрощенному изложению материала, но все же дают читателю 
возможность более широко взглянуть на проблемы, которыми живет лес­
ная фитопатология и микология.
Рассматривая это издание как некий этап в координационных исследо­
ваниях большого круга организаций, мы тем не менее должны отметить, 
что после известных политических событий произошло некоторое сокра­
щение возможностей общения ученых. Мы надеемся, что это временное 
явление и приглашаем всех фитопатологов, микологов и соприкасающих­
ся в своих исследованиях с этими дисциплинами коллег к сотрудничест­
ву в нашем профессиональном сообществе лесных специалистов
В. Стороженко
Concluding remarks
After looking through the monograph, the reader may form the opinion that 
it is a collection of papers having no common idea. However more detailed 
analysis of its contents and orientation of the papers presented, reveals an unit­
ing all the writers tendency to comprehend and/or cover all the aspects of the 
functioning of fungal communities in forest biogeocenoses. This concerns both 
the contributions dealing with theoretical understanding of their role and func­
tion of the fungal communities in forest ecosystems, and studies of mycoceno- 
sis structures, and some important aspects of fungal morphology and biology, 
and problems of forest infestation by individual fungal species and groupings, 
and studies of fungal interrelationships with higher plants, issues of sym-
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biotrophism, etc. The diversity of the problems touched upon and a limited size 
of the monograph result at times to a somewhat simplified presentation of the 
research evidence. Still, the reader has the opportunity to obtain a broader view 
of the problems which are keenly felt by forest phytopathology and mycology.
While regarding this monograph as one step in the coordinated investiga­
tions involving a long list of research institutions, we feel obliged to emphasize 
that following the known political events which have taken place in both this 
country and the world around, there was a certain reduction of both personal 
contacts and meetings of researchers. Nevertheless, we hope that this period 
will not be longlasting, so we invite all the phytopathologists, mycologists and 
other specialists who are concerned with these directions of research, to more 
close cooperation and strenghtening the professional ties, which will further 
cement the worldwide community of forest workers.
V. Storozhenko
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